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内 容 简 介 


本 书 作者 是 联邦 德国 著名 生态 学 家 。 本 书 曾 被 译 成 英文 在 美国 出 版 ， 
是 目前 国外 畅销 的 大 学 生物 系 教 科 书 。 

全 书 分 三 大 部 分 ， 分 别 从 个 体 生 态 学 、 种 群生 态 学 和 生态 系统 生态 学 
三 个 水 平 上 全 面 、 系 统 地 论述 了 现代 生态 学 的 基本 理论 和 基本 知识 ， 在 论 
述 的 每 一 层次 上 都 详尽 地 介绍 了 3 一 4 个 研究 实例 (国际 上 的 典型 实例 )， 
使 理论 与 实际 相 结 合 。 本 书 还 强调 生态 学 与 其 它 生物 学 分 支 学 科 的 密切 关 
系 ， 如 生态 学 与 遗传 学 、 神 经 生理 学 的 关系 等 。 本 书 附 有 索引 及 194 幅 持 

本 书 取材 广泛 、 典 型 ， 重 点 突出 ， 文 字 通 俗 流畅 。 可 供 大 专 院 校生 物 
系 、 农 林 院 校 师 生 ,生态 学 ,环境 科学 研究 人 员 ， 以 及 野生 生物 资源 管理 、 
人 口 统计 、 卫 生 保 健 等 方面 工作 人 员 人 参考。 
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第 二 版 前 言 


自然 科学 的 财富 不 再 是 知识 的 堆积 ， 而 是 知识 的 连锁 。 
BLHRLK + Be KE 
本 书 的 第 一 版 很 快 就 售 完了 ， 在 第 二 版 中 我 接受 了 许多 学 生 和 同事 提出 的 大 量 提示 
和 建议 ， 因 此 ， 不 可 避免 地 增加 了 一 些 内 容 , 另 一 方面 ,此 书 也 就 成 了 对 生态 学 的 一 个 全 
面 概述 。 在 此 我 对 为 这 个 新 版 做 过 工作 的 所 有 合作 者 表示 感谢 。 
tk AR Re GRA 
1980 年 于 兰 河畔 马尔 堡 


第 一 版 前 言 


现在 已 经 发 表 了 许多 论述 生态 学 的 著作 ， 为 什么 我 还 要 写 这 本 书 呢 ? 

人 与 人 不 一 样 ， 对 问题 的 看 法 不 一 样 ， 对 事物 所 做 出 的 评论 不 一 样 ， 每 个 人 的 文笔 
也 不 一 样 。 我 在 当 学 生 时 经 常 选择 非常 专门 的 书籍 ， 今 天 我 仍然 认为 ， 在 各 种 不 同 的 论 
述 中 进行 选择 也 是 很 必要 的 。 如 果 提 供 了 多 样 性 的 阐述 ， 我 认为 也 就 最 好 地 达到 了 描述 
生态 学 中 的 多 样 性 的 目的 。 

我 尽量 地 把 这 本 书写 得 通俗 易 懂 ， 所 以 完全 放弃 采用 专业 性 术语 的 表达 方式 。 在 每 
一 个 生态 学 的 分 支 学 科 中 ， 这 些 术语 的 用 法 都 是 完全 不 同 的 。 用 德语 可 以 毫 无 问题 地 描 
述 复 杂 的 事实 真相 。 对 有 严格 定义 的 专业 用 语 必须 与 静态 的 观察 相 联系 ， 而 这 涉及 到 应 
对 动态 生态 学 也 要 理解 。 同 样 ， 我 也 尽量 少 用 数学 。 数 学 象 语言 一 样 ， 只 是 一 种 描述 ， 
尽管 它 是 一 种 精确 的 描述 。 然 而 近年 来 人 们 时 常 忽略 这 个 事实 。 

除了 论述 已 经 肯定 的 结果 外 ， 我 还 尽 可 能 地 论述 一 些 假 说 ， 从 这 些 假说 推论 现代 生 
态 学 的 动态 和 方向 ， 所 以 我 希望 促使 人 们 继续 进行 研究 ， 引 起 人 们 的 好 奇 心 。 假 说 是 研 
究 的 a= ad 和 TAR” - 

我 尽量 使 大 家 注意 生态 现象 在 功能 上 的 关联 。 每 个 现象 都 有 它 的 原因 和 作用 ， 但 是 
_ 人们 往往 看 不 到 这 种 两 重 性 。 

这 本 书 是 我 1968 年 一 1976 年 在 埃 朗 根 -纽伦堡 大 学 授课 的 内 容 。 我 感谢 第 二 动物 学 
系 的 学 生 和 同事 们 ， 他 们 组 成 了 一 个 愉快 的 和 评论 性 的 讨论 会 。 同 时 我 也 感谢 这 个 古老 
的 理学 院 ， 在 这 里 对 各 种 不 同 的 学 科 进 行 交谈 都 是 无 拘束 的 。 埃 朗 根 大 学 的 领导 一 一 主 
席 N。Fiebiger 教 授 和 开 .K5hler 总 务 长 总 是 倾听 这 个 小 系 的 困难 ， 并 且 经 常 给 予 帮助 ， 
我 对 于 他 们 多 年 来 给 予 的 充满 信任 的 合作 表示 感谢 。 我 特别 感谢 Dagmar Weidinger- 
Mepbner 为 我 打印 了 手稿 ， 描 绘 了 大 部 分 新 插图 。 同 时 我 也 要 感谢 我 的 家 庭 ， 在 生活 中 
我 经 常 在 不 合 时宜 的 时 候 心 不 在 艳 ， 他 们 对 此 以 及 口述 录音 机 带 来 的 烦 扰 都 给 予 了 原 
谅 。 我 的 朋友 开 .FE. Springer 博 士 没有 被 这 份 出 平 意外 的 手稿 弄 得 不 知 所 措 ， 而 且 很 快 
就 予以 付 印 。 
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第 一 章 ” 生态 学 的 本 质 


es” (Okologie) 一 词 是 一 百 多 年 前 由 Ernst 也 aeckel 首 先 提出 的 。1877 年 
Ma5bius 提 出 了 (生物 ) 群落 〈Bioz6nose 生活 RAK 之 意 ) 一 词 ， 本 世纪 二 十 年 代 
Woltereck 提 出 了 生态 系统 (Okosystem) 一 词 。 经 过 一 百 多 年 的 研究 ， 今 天 , 对 这 些 
名 词 又 有 了 新 的 发 现 ， 它 们 变 得 时 艇 了 ， 大 家 都 在 使 用 这 些 名 词 ， 但 是 生态 学 并 不 是 一 
种 “救世 说 ” 。Ernst Haeckel 给 生态 学 下 的 定义 是 ， 它 是 自然 界 的 经 济 学 。 生 态 学 是 
一 门 很 严格 的 自然 科学 学 科 ， 比 生理 学 、 遗 传 学 、 生 物化 学 都 难 ， 上 为 我 们 必须 处 理 一 
天 堆 各 式 各 样 的 参数 ， 所 以 要 做 出 预言 是 无 限 困 难 的 。 在 生理 学 上 丰 究 得 最 好 的 生物 要 
数 人 类 了 ， 但 是 要 想 对 人 类 的 反应 做 出 准确 的 预言 还 是 不 可 能 的 。 少 ; 态 学 家 首先 要 预先 
判断 复杂 系统 的 反应 和 发 展 ， 在 这 些 生态 系 统 中 共同 生活 着 遗传 上 极为 不 同 的 、 数 目 众 
多 的 微生物 、 植 物 和 动物 。 进 行 这 种 尝试 看 上 去 似乎 是 不 可 能 的 ， 但 是 我 们 必须 敢于 进 
行 这 种 尝试 。 生 态 学 面临 的 另 -个 困境 是 ， 这 门 古老 而 严格 的 科学 突然 成 了 大 家 都 关心 
的 中 心 问题 ， 它 必须 对 政治 上 的 决定 给 予 帮 助 ， 所 以 必然 就 超出 函 自然 科学 的 范围 。 
对 生态 学 来 说 这 是 一 个 值得 注意 的 危险 ， 因 为 生态 学 往往 被 看 成 是 一 种 其 结果 可 被 屡次 
运用 的 方法 ， 以 此 来 帮助 人 类 不 断 地 富裕 和 幸福 起 来 。 再 没有 比 这 种 看 法 更 加 错 误 的 
了 。 生 态 系统 已 经 发 展 了 ， 人 类 只 能 在 现在 这 种 状态 的 生态 系统 中 生存 。 如 果 象 人 们 党 
常 假设 的 那样， 物质 循环 是 完全 的 ， 那 么 我 们 和 当今 生活 在 地 球 上 的 动物 就 不 能 以 这 些 
物质 为 生 。 

Sa 
产生 出 来 的 : 

6 00;¥12H50 (+36) =CeHi20.+ 60, + 6 HO 

ATRESIA Bite .如 果 这 个 公式 是 完全 的 ， 那 么 我 们 在 地 球 上 是 通过 
高 等 植物 的 活动 而 得 到 氧 《实际 二 也 是 如 此 ) ， 但 是 没有 物质 的 “再 循环 ”》 (Recycling) 
和 再 利用 。 要 符合 我 们 通常 所 描述 的 芝 有 完全 的 再 循环 的 生态 系统 ， 我 们 还 必须 再 把 上 
面 的 公式 颠倒 过 来 ， 写 成 ， 以 

C.H:,0,+ 60.+ 6H,0= 6 CO,+12H,0 

由 此 得 出 ， 在 由 植物 所 产生 的 有 机 物质 被 完全 分 解 的 正常 运转 的 生态 系统 中 ， 通 过 
光合 作用 所 产生 的 所 有 氧 都 被 重新 利用 。 这 样 就 会 令 人 吃惊 地 发 现 ， 第 一 个 最 大 的 环境 
污染 者 就 是 绿色 植物 。 因 为 ， 当 绿色 植物 通过 光合 作用 制造 出 氧 气 层 ， 氧化 地 球 表面 
时 ， 整 个 当时 适应 于 无 氧 环 境 的 生命 界 势 必 会 逐渐 毁灭 。 

我 们 以 及 其 它 动物 之 所 以 能 够 生存 下 来 ， 就 时 因为 不 存在 这 种 完全 的 再 循环 。 为 使 
ea 3 释放 到 大 气 层 中 随时 可 供 利用 ， 在 
地 球 上 还 必须 存在 与 有 机 物 相 结合 或 可 氧化 的 4 SARE ROW 二 氧 化 碳 。 RA 


《 

人 e fe 
Px ; 
< ff 


知 ,其 中 的 一 部 分 是 化 石 燃 料 〈fossile 四 nergietriger) 〈 褐 煤 、 石 煤 、 石 油 、 天 然 
气 、 石 墨 ) ， 但 是 这 些 仅 占 资 源 的 极 小 部 分 ， 剩 下 的 是 几乎 所 有 沉积 物 中 都 存在 的 微小 
结构 ， 由 于 太 微 小 ， 即 便 是 将 来 也 不 可 能 作为 能 源 来 利用 。 〈 有 一 点 是 可 以 放心 的 ; 化 
石 燃料 的 全 部 贮藏 量 全 被 燃烧 掉 ， 也 不 会 引起 大 气 层 中 氧 含量 的 明显 改变 ， 但 是 会 提高 
大 气 层 中 的 二 氧化 碳 含 量 ， 给 气候 带 来 难以 预测 的 后 果 。) 天 然 的 生态 系统 并 不 象 今天 
所 要 求 的 那样 正常 运转 ， 而 我 们 生活 在 地 球 上 ， 我 们 只 能 在 这 样 的 条 件 下 生活 ， 而 不 可 
能 在 其 它 的 条 件 下 生活 。 生 态 学 除了 具有 对 自然 的 “经 济 学 ”进行 研究 这 一 纯 理 论 性 的 
任务 外 ， 还 有 另 一 个 问题 有 竺 解决， 就 是 如 何 保 持 我 们 的 生活 环境 。 

当今 ， 生态 学 一 般 分 为 三 个 领域 。 个 体 生态 学 (Aut5kologie) “〈 研 究 生 物 对 其 
生存 条 件 的 需求 ) 、 种 群生 态 学 (Populationsékologie) “〈 主 要 研究 为 什么 微生物 、 
植物 和 动物 种 群 不 能 无 限制 地 繁殖 ， 而 总 是 保持 一 定 钓 、 大 致 均衡 的 状态 ) 色 及 生 坊 系 
绕 的 研究 〈Okosystemforschung) (研究 物质 循环 、 能 流 、 生 态 系统 的 功能 及 生态 系统 
的 稳定 性 和 弹性 ) 。 

对 这 三 个 领域 站 行 研究 应 当 是 微生物 生态 学 、 植 物 生 态 学 、 海 洋 动物 生态 学 、 淡 未 
动物 生态 学 及 陆 生动 物 生 态 学 的 协作 ， 但 是 ， 由 于 研究 领域 的 范围 广大 以 及 历史 性 的 原 
因 ， 在 任何 一 个 地 方 都 不 可 能 实现 这 一 点 ， 结 果 造 成 专业 术语 极为 混乱 。 生 态 学 这 个 词 
用 在 植物 学 和 动物 学 中 其 意义 就 很 不 相同 〈 在 植物 学 中 仅仅 限于 实验 性 的 、 偏 于 生理 学 
的 野外 研究 ， 而 在 动物 学 中 则 包 托 纯粹 的 野外 研究 。 在 植物 学 中 与 历史 生物 地 理学 一 起 
作为 苑 植物 学 来 研究 ) 。 在 湖沼 学 和 海洋 学 中 这 些 概念 又 完全 不 同 了 ， 所 以 在 这 本 节 让 
几乎 完全 放弃 使 用 专业 术语 〈 生 态 学 术语 参见 Tischler，1976) 。 


第 二 章 个 体 生 态 学 
第 一 节 个 体 生 态 学 理论 


当 同 一 个 地 方 出 现 珊 种 需要 同一 种 资源 的 生物 时 ， 这 两 种 生物 就 会 为 得 到 这 种 资源 
而 竞争 〈Konkurrenz) 。 二 者 需要 的 相同 资源 越 多 ， 竞 争 就 越 激烈 。 如 果 两 种 生物 的 
所 有 生态 需求 完全 一 样 ， 竞争 就 会 变 得 极为 激烈 。 只 有 当 个 体 数量 极 小 ， 不 致 引起 竞 
争 ， 也 就 是 生境 的 容纳 量 未 达到 饱和 时 “〈 将 在 种 群生 态 学 一 章 的 有 关 种 群 密度 调节 问题 
申 谈 这 一 点 。) 生态 需求 完全 一 致 的 两 个 种 才能 够 共存 。 一 般 来 讲 ， 当 生物 学 特性 或 生态 
需求 不 同 的 两 个 物种 生活 在 同一 个 空间 内 时 ， 就 会 为 同一 种 资源 而 产生 竞争 。 

种 内 竞争 是 最 激烈 的 。 正 如 一 百 多 年 前 达尔 文 所 讲 的 ， 极 激烈 的 种 内 竞争 “〈 与 种 间 
BAH) 是 进化 的 发 动机 。 最 适 的 基因 型 不 断 地 通过 选择 而 保留 下 来 ， 不 适 的 基因 型 
则 被 竞争 所 淘汰 。 生 物 能 够 通过 两 种 不 同方 式 来 导 免 这 种 竞争 ， 选 择 的 结果 使 它们 或 者 
去 适应 另 一 个 生境 ; 或 者 仍 在 同一 个 生境 内 ， 但 是 改变 其 原 有 的 生态 需求 。 新 的 、 必 要 
的 适应 现象 必须 在 遗传 上 体现 出 来 。 迁 出 的 种 群体 现 性 隔离 是 必要 的 。 我 们 将 这 种 性 隔 
离 看 成 是 物种 的 形成 〈Artbildung)。 物种 形成 《〈 相 邻 个 体 的 性 隔离 ) 是 -- 个 适应 过 
程 ， 是 选择 的 优越 性 ， 与 此 同时 发 生 特 化 ， 减 组 竞争 。 在 生存 竞争 中 得 以 保留 下 来 的 是 
这 些 基因 型 ， 最 能 适应 初始 环境 ， 由 于 具有 特殊 的 适应 性 ， 所 以 能 迁徙 到 其 它 生境 中 去 
以 及 那些 具有 其 它 的 适应 性 ， 从 而 在 原来 的 境 中 受 竞争 威胁 最 小 的 生物 。 

“对 于 生物 来 说 ， 获 得 新 的 适应 特征 在 任何 情况 下 都 意味 着 是 一 种 仙 苛 ， 而 这 一 :点 则 
往往 被 忽视 。 宦 表现 出 ， 发 育 速度 (Entwicklungsgeschwindigkeit) 较 慢 发育 期 
较 长 ) ， 繁 殖 率 、 迁 徙 率 、 对 环境 改变 的 抵抗 力 降 低 ， 等 等 ， 而 单位 时 间 内 的 能 量 消耗 
量 增加 “〈 和 常常 是 短期 的 ) 则 只 是 例外 的 情况 。 因 为 较 高 的 能 量 消耗 量 必然 是 和 较 高 的 食 
物 摄 和 人 量 相 联系 的 ， 而 食物 几乎 从 来 都 是 求 过 于 供 的 ， 所 以 在 这 种 情况 下 生物 则 采用 其 
它 适 应 对 策 。 这 就 好 象 经 济 学 中 的 文 出 -收益 分 析 ( 民 osten-Nutzen-Analyse) , 生 
物 在 种 内 竞争 爆发 时 所 获得 的 适应 价值 一 定 能 够 与 收益 相 比 。 

直至 今日 人 们 从 未 对 任何 地 方 做 过 这 种 支出 -收益 分 析 。 在 有 重金 属 的 地 方 〈S ch- 
wermetallstandort) ,突变 型 的 有 花 植 物 物 质 生 产量 一 般 降低 20 一 50 % (Ernst, 1975) 。 
生活 在 较 冷 的 环境 中 的 生物 发 育 速度 较 慢 。 淡 水 或 陆 生 生物 迁徙 到 这 些 生境 中 需要 具有 
复杂 的 离子 调节 和 疹 透 压 调 节 机 制 。 

为 了 从 空气 中 国 氮 (Fixierung von Luftstickstoff) ,通过 最 新 的 试验 将 必需 的 遗 
传 信息 从 微生物 中 移植 到 和 人工 裁 培 植物 的 染色 体 组 中 ,这 就 是 对 生态 适应 (Anpassung) 
的 支出 所 做 出 的 一 种 错误 估计 。 从 空气 中 固氮 所 需要 的 支出 远 比 从 土壤 中 吸收 氮 盐 要 大 
得 多 ， 假 若 试 验 成 功 了 ， 这 种 新 的 人 工 栽培 植物 的 生产 力 远 比 原始 种 要 低 ， 同 时 我 们 也 
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还 得 施肥 (Dingung) ， 如 磷肥 和 钾肥 。 确 实 没 有 人 全 盘 地 计算 一 下 ， 在 这 些 条 件 下 ， 
耗费 大 量 资金 所 做 的 这 种 研究 ， 在 经 济 上 是 否 有 意义 。 

进一步 选择 就 是 朝 着 适应 的 最 适度 (Optimierung) 方向 发 展 ， 即 为 适应 而 付出 的 
代价 最 小 ， 而 从 基本 原理 上 讲 ， 这 个 代价 是 不 能 完全 消除 的 。 

最 适度 并 不 意味 着 是 最 适 的 适应 ， 这 种 情况 是 永远 也 不 会 出 现 的 。 适 应 仅仅 指 在 一 
时 的 条 件 下 ， 条 件 一 经 改变 就 会 发 现 并 不 是 已 达到 了 最 适度 ， 例 如 ,在 英国 的 许多 地 方 ， 
北美 灰 松 鼠 〈Gzrauharachen) 排挤 近 了 本 地 的 灰 鼠 ， 这 对 于 本 地 的 灰 鼠 来 说 就 是 未 达 
到 最 适 的 适应 性 。 

与 非 生 命 系 统 不 同 ， 在 生物 中 剂量 -反应 关系 〈Dosis-Respons-Beziehung) 从 来 
都 不 是 线性 关系 。 加 强 一 个 因子 的 作用 ， 不 能 使 生物 作出 相应 程度 的 反应 。 低 于 或 超越 
最 适 范围 往往 会 突然 导致 生物 死亡 。 在 讨论 含 盐 量 、 湿 度 、 温 度 时 ， 我 们 还 要 进一步 谈 
这 个 问题 。 这 对 于 人 类 目前 所 处 的 状 次 是 尤其 重要 的 。 假 如 一 条 河流 的 水 温 提高 了 10Y 
后 并 没有 发 生 什么 戏剧 性 的 变化 ， 但 是 我 们 不 能 由 此 而 推 知 温度 再 继续 升 高 还 不 会 有 什 
入 害处。 我 们 可 以 毫 无 问题 地 经 受 住 自然 界 中 的 放射 性 辐射 ， 但 是 不 能 由 此 而 推 知 ， 再 
增加 1 % 或 奔 ‰ 的 辐射 量 我 们 也 能 忍受 得 住 。 


二 节 ， 特殊 的 个 体 生态 学 〈 因 子 和 适应 ) 


生态 因子 是 数目 众多 的 ， 同 样 ， 生 物 的 适应 性 也 是 如 此 。 为 了 指出 原则 上 的 一 些 途 
径 和 解释 原则 上 的 一 些 适 应 对 策 ， 下 面 只 能 讨论 个 别 的 适应 特性 和 个 别 因子 及 因子 的 联 
合作 用 。 我 尽量 从 另 一 个 角度 看 待 每 一 个 因子 复合 体 ， 但 是 不 以 百科 全 书 式 的 方式 去 描 
述 它 们 。 


三 节 生活 型 (Lebensformtypen) 


生物 在 进化 过 程 中 以 相似 的 方式 来 适应 相似 的 自然 地 理 条 件 ， 因 此 ,亲缘 性 很 差 的 
生物 在 相似 的 自然 地 理 条 件 下 会 很 相 旬 。 这 方面 著名 的 例子 是 新 大 陆 的 仙人 掌 (Kak- 
teen) 与 旧 大 陆 的 闵 载 属 植物 (Euphorbien) ,它们 都 具有 “ 似 仙 人 掌 2》 的 外 部 形态 。 又 
如 ， 北 半球 的 海 鸠 〈Lummen) FUSE (Alken) (#EPAlcidae) 与 南半球 的 企鹅 
(Pinguine) 〈 企 忽 总 目 Impennes) 〈 它 的 名 字 即 为 爱尔兰 语 的 海 鸠 。) 也 属于 这 种 情 
况 。 南 美洲 砍 林 鸟 科 岛 类 (Dendrocolaptiden) 全 身 羽 毛 的 每 -个 细节 都 和 北半球 的 
WEA E (Baumlaufer) 相 象 ;欧洲 的 云 尖 (Lerchen) 和 北美 洲 的 拟 黄 酌 科 鸟 类 《JIcte- 
riden) 相 象 。 随 便 就 能 举 出 很 多 这 样 的 例子 。 分 类 上 完全 不 同 的 类 群 在 相似 的 自然 地 理 
条 件 下 表现 出 相似 的 外 部 特征 。 此 外 ， 它 们 在 生态 上 占有 相同 的 地 位 ， 在 生态 系统 中 起 
相同 的 作用 ， 具 有 相同 的 生态 位 (Nische) (这 是 Elton 对 生态 位 下 的 早期 定义 ， 现 在 
则 不 这 样 解释 了 ， 见 第 54 页 ) 。 图 1 为 这 种 “等 位 ”的 一 些 例 子 。 从 一 个 生物 的 结构 能 
够 准确 地 推断 出 它 的 生态 需求 ,Cuyvier 论 述 过 这 一 点 。 根 据 叶子 来 判断 树木 往往 可 以 得 
出 这 个 结论 。 我 们 通常 认为 太阳 光 是 平行 地 照射 到 地 球 上 的 ,实际 并 非 如 此 。 一 个 球形 物 
体 投下 的 阴影 比 与 其 面积 相等 但 是 罕 小 或 有 许多 分 支 的 物体 所 投下 的 阴影 (Schatteny) 
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要 深 。 如 果 人 们 从 这 个 着 眼 点 出 发 去 观察 树叶 就 会 清楚 地 看 到 ，. 穿 叶 树 松树、 柳树 、 
校 树 ) MA OS, BRD RPO MYR, Bey RRB Ee 
于 生长 ， 而 圆 叶 树 〈 如 热带 森林 中 常见 的 树木 ) 下 则 几乎 不 长 别 的 植物 。 在 欧洲 的 典型 


代表 是 欧洲 山 毛 样 〈 山 毛 样 属 Faogus) MR GBTilia) 。 


E 洲 澳大利亚 


Al 在 不 同 地 区 的 相似 生境 中 生活 着 具有 相似 的 生活 方式 和 形态 的 动物 。 它 们 在 生态 系统 中 具有 相同 的 
“WM” 。 对 此 已 lton 曾 使 用 “生态 位 7 这 个 概念 ， 现 在 我 们 称 之 为 《等 位 7? (Stellendquivalenz) 
(会 见 图 5 。 根 据 Farb，1965) 。 


BAZE ERR (Raunkiaer) 生活 型 是 最 著名 的 、 适 应 了 不同 冬季 条 件 的 生活 型 (图 2) ， 
。 高 位 芽 植 物 (Phanerophyten) (P) 能 不 断 地 长 出 嫩 枝 ， 向 空中 伸延 ， 顶 端 
四 这 种 植物 具有 相当 的 高 度 ， 能 度 过 不 利 的 季节 。 
MAMIE (MP) 包括 所 有 乔木 ， 矮 小 高 位 芽 植 物 (NP) 包括 灌木 。 常 绿 植 
物 的 时 子 必 须 能 适应 于 不 利 季 节 ， 否 则 叶子 就 要 脱落 ， 而 且 只 在 植物 的 生长 期 才 长 叶 。 
证 站 仅 这 一 点 就 能 对 动物 种 群 密度 降 低 起 强大 作用 
见 第 105 页 ) 。 
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图 2 a 一 i 植物 的 生活 型 简 图 。a。 高 位 芽 植 物 ! b，c. 地 上 芽 植 物 ，d 一 f. 地面 芽 植 物 ! g，h, 隐 芽 植 物 ， 
i. 一 年 生 植 物 ， 黑色 部 分 才 示 植物 越冬 时 保留 的 部 分 〈 引 自 Walter，1949) 。 


2 。 地 上 芽 植 物 (Chamaephyten) (Ch) 的 萌芽 仅 距 离 地 表 25 厘 米 , 如 果 冬 季 降 
雪 情 况 正常 ， 这 些 植物 的 常 绿叶 和 萌芽 就 能 较 好 地 被 雪 保 护 起 来 。 所 有 具有 木质 葵 的 拓 
WHA CRAB BCalluna, te BVaccinium, ABM, BLEORAA 苦 的 植物 

(2REBSedum, SHEDHEStellaria holosteayGaBEEThymus, “AB Helian- 
thimum, 4 HBA eronica of ficinalis, BEA FE Vinca minor, MRKRBGRE 
Lysimachia nummularia) 都 属于 这 类 植物 。 

3 。 地 面 芽 植物 (Hemikryptophyten) (H) 的 诸 面 枝条 到 冬季 完全 AB, 但 是 
在 地 表 上 还 留 有 活着 的 芽 ， 到 第 二 年 又 能 重新 发 芽 长 叶 。 温 带 的 植物 中 几乎 有 一 半 都 属 
于 这 一 类 。 冬 季 在 凋 蓉 的 葵 的 基部 还 能 看 到 活着 的 芽 。 冬 季 整 个 根系 都 是 活 的 ， 其 作用 
相当 于 贮存 库 ， 很 薄 的 雪 层 或 枯 枝 落叶 层 就 能 防止 地 面 芽 植物 的 越冬 部 分 于 枯 。 遇 上 较 
RULE, XKMAMSHTER AMR S Hee Amt MARE. K 
类 植物 很 多 ， 有 无 莲座 从 、 半 莲座 从 和 莲座 丛 植物 。 

4 . 隐 芽 植物 (Kryptophyten) (K) 在 冬季 时 地 .上 部 分 完全 凋 萎 , 萌芽 或 深 深 地 
埋 于 地 下 ,或 在 水 中 度 过 冬季 。 植 物 越冬 部 分 或 为 根茎 CORP BE TE Anemone nemorosa, 
营 尾 属 Tris) 、 球 蔡 〈 秋 水 仙 属 Co1ciicuyrz) 、 块 葵 〈 兰 花 Orchidean) MARA (AB 
Allium) , 

5. 一 年 生 植物 (Terophyten) (T) 是 这 一 类 群 中 的 最 后 一 种 ， 它们 最 能 适应 
不 利 季 节 ， 因 为 只 有 种 子 保 留 下 来 。 缺 点 是 只 能 贮存 少量 物质 ， 供 萌发 用 。 幼 株 必 须 目 
己 为 开花 、 结 果 积 累 所 有 的 物质 , 遇 到 植物 生长 期 短 对 ,物质 就 不 够 用 了 ( 见 表 1 和 表 2)。 

不 同 生 活 型 的 树叶 在 树 上 分 布 情况 也 是 各 有 特点 的 ， 有 些 树种 的 叶子 长 在 树 的 外 
周 ， 而 另 一 些 树种 的 所 有 极 枝 上 都 长 有 树叶 。 同 一 属 植物 中 这 两 种 型 可 以 同时 并 存 ， 但 
是 却 有 十 分 不 同 的 最 适度 。 在 光线 弱 的 条 件 下 ， 仅 在 周 位 长 有 树叶 的 树种 占 优势 ， 它 们 
在 被 遮 得 很 萌 的 地 上 也 能 生长 。 不 仅 在 外 周 ， 而 且 整 个 树冠 都 长 有 树叶 的 树种 则 适应 于 

本 本 


Rl 不 同 地 理 区 域 中 归 基 耶 尔 生活 型 的 分 布 〈 根 据 Walter，1949) 


各 地 区 的 生物 谱 P Ch H K Xi 
热带 
塞 舌 尔 61 6 12 5 16 
沙漠 地 区 ， 
利比亚 沙漠 12 21 20 5 42 
#= em 9 14 19 8 50 
地 中 海地 区 ， 
意大利 12 6 29 11 42 
温带 ， 
巴黎 盆地 8 6.5 51.5 25 4 
瑞士 中 部 10 5 50 15 20 
mn 6 6S 7 3 50 22 18 
北极 地 区 ， 
i OG KR HR HE 1 22 60 15 2 
终年 积 雪 地 带 ， 
阿尔 BH wy 一 24.5 68 4 3.5 
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RHE OR) 物种 数量 P Ch H K T 
3050—3150 82 一 - 40.3 52.5 2.4 4.8 
3150—3260 42 一 53。3 34.9 2.8 9.3 
3260—3350 31 一 64.6 29.0 3.2 3.2 
3350 DE 16 一 69.0 31.0 一 一 
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范围 较 广 。 

这 个 例子 说 明 ， 在 一 个 生境 中 可 以 有 几 个 生活 型 。 生 物 的 大 小 在 相当 程度 上 决定 
其 生活 型 。 在 沙 质 海底 生活 着 许多 种 动物 ， 它 们 生活 在 基底 上 或 偶尔 外 人 基底 浅 层 
中 。 它 们 一 般 为 扁平 形 的 GE, HB Pleuronectes; il, @ERRaja 海星 ， 海 盘 车 属 
Asterias,; 蛇 尾 , 真 蛇 尾 属 Obj1iura) 。 另 外 ， 还 有 深 钻 在 基底 下 ,人 靠 水 流 带 来 的 食 物 为 
生 的 动物 QRH, BA eCardium, WH, DIB RLEchinocardium BRR, F 
Hh ELanice; XB, XEBKBPranchiostoma) , AA—-“HRICSFRR AAEM +h 
HHA, mre. BSSRHAWWAR (Nephthys) . RHEE (Scoloplos), 
7H (Ophelia) 和 腹 足 类 、 玉 螺 属 (Notica) 。 很 久 以 来 生活 在 沙 粒 颖 隙 系统 中 
(Lickensytem) 的 动物 生活 型 被 认为 特别 有 趣 。 一 定 大 小 的 沙 粒 被 水 的 附着 力 环 绕 
着 ， 形 成 一 个 相对 稳定 的 结构 ， 细 长 形 的 动物 可 以 毫 无 问题 地 钻 进去 。 这 里 生活 着 丰富 
的 动物 种 类 〈 图 8 ) 。 一 眼 就 能 看 出 ， 这 些 甲壳 类 、 多 毛 类 (Polychaeten) . RH 
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AS 海滩 沙 粒 中 较 小 型 动物 区 系 (Meio-Fauna) 的 生活 型 (5) HAx, 1968; Strenzke, 1954), 
上 (从 左 至 右 ) ，RRemanella caudata (纤毛 虫 纲 Ciliata) , Spirostomus filum (F# ERA), 
Mecynostomum filiferum ( 涡 虫 网 Turbellaria) , Boreocelis urodasyoides (RRA), 
Cheli planilla caudata(iA #4), 4H (Gnathostomula paradoxa)( % 0 sh Wy 4 Gnath- 
ostomulida) .Urodasys vivi parus( 8 = AGastrotricha) 、Tre fusia longicauda( 线 虫 纲 Nema- 
toda). Microhedyle lactea (ii 2 4iGastropoda, 后 鳃 亚 纲 Opisthobranchia) (AM AWHS) 。 
中 :左边 的 蠕虫 状 动物 ， 原 环 虫 ( 原 节 虫 属 Protodrilxus) ,\Coelogynopora (ii 244), Michaelsena 
(#%£MOligochaeta) 、 两 只 纤毛 虫 、 Proschizorhynchus ( 涡 虫 纲 ) 、Urodasys (MEH). 
甲壳 动物 AWK EA, Leptastacus macronyx,Evansula incerta,Parastenosella Jebto- 
derma, Stenocaris minor, Arenopontia subterranea, Derocheilocaris remanei ( 须 虾 目 
Mystacocarida) , Microcerberus stygius ($#HIsopoda), F: RUM BH Nematal ycus 
nematoides (tM AAcari) , 


下 类 (Archianneliden) 、 原 生动 物 ( 纤 毛虫 类 )、 涡 虫 类 (Turbellarien) 、 腹 毛 动 物 
2% (Gastrotrichen) 、 星 口 动物 类 (Gnathostomuliden) 、 线 虫 类 (Nematoden) 
和 螨 类 (Milben) 的 代表 的 外 形 是 惊人 的 相 化 ， 在 内 部 结构 和 生活 方式 上 也 具有 这 种 明 
显 的 相 科 性。 所 有 这 些 生活 在 终 阶 系统 中 的 动物 都 具有 附着 器 “〈 慌 lebapparate)- ， 沙 
子 动 时 它们 可 以 借 此 附着 在 沙 粒 上 。 这 些 附着 器 往往 位 于 丝 状 体 上 * Se OA AE 
(REE) 。 有 些 种 类 具有 一 种 组 织 ， 它 类 似 于 并 椎 动物 的 肝 。 它 们 常常 以 蠕动 的 方 
式 Gtemmschléngeln) 运动 ， 能 在 沙 粒 中 钻 来 钼 去。 那些 具有 完全 不 同 机 制 的 类 群 
(SEA, MWA) 常 通过 精英 〈Spermatophore) BRM, ‘CNR te 动物 
的 浮游 幼虫 期 ， 为 直接 发 育 ， 有 些 类 群生 殖 器 官 发 达 。 人 除了 这 些 动物 外 ， 还 有 在 沙 粒 上 
营 固 着 生活 的 种 类 ;如 被 囊 动 物 〈Tunicaten) :以 及 办 一 的 营 独 立 生活 的 若 玖 囊 (Bryo- 
ozoon) 。 所 有 沙 困 都 被 一 层 菌 膜 和 很 小 的 藻类 包 庄 着 ， 它 们 与 冲 下 来 的 碎 导 都 是 动物 
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图 4 “外 寄生 下 《了 ktoparasiten) 的 生活 型 〈 引 自 Dogielj，1963) 。 
上 【从 左 至 右 ) , MM CMS pinturnix) 统 起 民 CoamusS【《 消 必 目 Am 
Phioda) 、 蚀 〈 鲁 属 4rgufus》 (RMB) MBranchiura) . 
Hh, Sah CN ycteribia) , Cuculi philus, Antarctophthirius, 
F; WH CARMMLipoptens, Lynchia, #%#RMelophagus) 。 


的 食物 。 

寄生 生物 (Parasiten) 中 有 许多 很 好 的 、 能 说 明生 活 型 的 例子 。 长 期 寄生 在 其 它 
动物 身上 的 寄生 虫 一 般 都 具 扁平 状 体型 (ABE). ER4LANTD AS GAB 
Anoplura) , Aj RR GARB Hippoboscidae , sePANycteribiidae) MBA 
Y: M8 GEM AI xodidae) . BR HWMHREWADD Ga, MB Argulus,, SS) 
和 端 足 目 动物 。 在 不 断 进 化 过 程 中 ， 许 多 不 同 的 类 群 消 化 系统 退化 ， 形 成 针 状 、 能 刺 进 
宿主 体内 吸取 食物 的 系统 【寄生 在 昆虫 体外 的 螨 、 oie Se 全 全 
相近 的 根 头 目 动物 CB BSacculina) ] 。 

许多 组 织 寄 生 虫 (Gewebsparasiten) 的 肠 道 退 化 ， 它 1 ] 通 过 皮肤 摄取 食物 (吸虫 
纲 和 多 节 丝 虫 亚 纲 动物 Cestoden 的 组 织 寄 生 阶 段 、 组 织 害 生性 原生 动物 。 Beh 
(Darmparasiten) 也 具 相 同 特点 。 一 般 认 为 组 织 寄生 阶段 的 神经 系统 和 感觉 器 官 高 关 
退化 ， 而 生殖 率 极 度 增 高 。 特 别 是 海洋 动物 中 有 极 异 常 的 寄生 形式 SER, WEAR, 
BEER, WRAL MAKE) . “关于 适应 范围 详 见 Dogiel 所 著 的 书 。) 

在 极端 的 生境 ， 如 沙漠 、 盐 碱 地 、 北 极地 区 
的 陆 生 植物 的 染色 体 组 (Chromosomensatze) 
增加 〈 多 倍 体 Polyploidie) 在 生理 上 肯定 有 很 
大 意义 。 具 备 多 倍 体 显 然 是 为 适应 极端 条 件 所 走 
的 第 一 步 。 遗 传 信息 的 增加 使 植物 在 这 些 地 方 得 
以 生存 下 去 ， 以 后 多 倍 体 逐 渐 被 特殊 的 适应 形式 
所 人 代替， 例如， 将 地 质 年 代 较 古老 的 沙漠 与 较 年 
轻 的 沙漠 比较 时 就 能 发 现 这 种 情况 。 动 物 中 很 少 
出 现 多 倍 体 ， 而 且 多 倍 体 动 物 几 乎 总 是 营 单 性 生 
To 

亲缘 关系 很 远 的 生物 能 够 占据 极 相似 的 生态 
位 。 这 不 仅 存在 于 不 同 地 区 ， 而 且 存在 于 相同 生 
: 境 中 。 严 格 地 讲 ， 在 生态 上 将 植物 或 动物 类 群 相 

四 互 隔绝 ， 然 后 只 对 群体 的 结构 、 生 态 位 的 占据 、 

盈科 ) 严格 地 寄生 在 动物 体 的 不 同 部 位 生态 位 的 重 琶 和 多 样 性 进行 试验 是 办 不 到 的 〈 见 

ee ee 第 54 页 及 152 页 ) ,不 同类 群 的 生物 在 一 个 重要 的 
地 区 为 同一 种 资源 而 竞争 ， 并 且 获 得 优势 是 完全 可 能 的 。 尽 管 Reichholt 证 实 了 在 因 河 
水 库 和 瑞典 的 鱼 与 水 鸟 之 间 存 在 着 激烈 的 食物 竞争 〈Nahrungskonkurrenz) ， 但 是 
人 们 往往 在 许多 研究 工作 中 ， 特 别 是 在 鸟 类 群体 的 研究 中 忽视 这 个 现象 。 前 面 所 举 的 沙 
粒 颖 阶 系统 的 例子 提醒 我 们 注意 这 个 问题 。 

从 一 种 生物 的 内 部 结构 推论 它们 的 生境 是 有 风险 的 。 扁 蝇 属 的 蝇 和 到 晶 科 的 鼻 蝇 很 
相 象 ， 而 且 行为 也 类 似 ， 但 是 它们 生活 在 海岸 的 不 同 泥 沙 中 。 许 多 物种 具有 能 规律 性 地 
变换 小 生境 〈Biotopwechsel) 的 现象 ， 北 极地 区 鸟 类 在 这 一 -点 上 是 比较 著名 的 。 滨 酌 
BAAS (Calidris maritima) 岛 类 在 苔 原 地 带 财 卵 ， 它 们 喜欢 带 着 幼 鸟 到 植物 茂盛 
的 小 溪 旁 ， 但 这 并 不 是 专 性 行为 。 如 在 海岸 附近 ， 也 能 看 到 它们 在 沙 淮 上 寻 食 。 迁 徙 开始 
后 ， 它 们 仅 出 现在 海岸 边 的 峭壁 上 。 在 北极 ， 几 天 之 内 就 能 发 生 这 种 突然 变化 。 淤 跌 酌 
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CHEFS Phalaro pus) 在 北极 地 区 蚊子 理 生 的 水 坑 旁 多 卵 ， 它 们 在 水 中 捕 握 水 面 上 的 
食物 。 在 雷 克 雅 未 克 市 内 公园 就 能 看 到 这 种 情景 ， 但 是 它们 在 远离 海岸 的 辽阔 海面 上 越 
&, 夏季 它们 是 小 池塘 边 的 内 陆 岛 ， 冬 季 则 是 飞翔 在 大 洋 上 的 鸟 类 。 


第 四 节 生 A A 子 


一 、 含 盐 量 (Salzgehalt) 和 渗透 
He (osmotischer Druck) 


海水 含 盐 量 是 迄今 为 止 我 们 所 知道 的 最 强 的 生态 屏障 (图 6) 。 只 有 极 少 数 动 、 植 
物 既 能 在 海水 中 又 能 在 淡水 中 生存 。 此 外 ， 生 物 对 这 种 均衡 的 盐 梯 度 所 做 出 的 反应 是 很 
不 一 致 的 。 

较 强 的 含 盐 量 变化 〈 约 25 一 15 多 ) 只 能 使 物种 数量 (Artenzahl) 稍稍 有 所 改变 ， 
但 是 当 含 盐 量 达到 8 多 或 者 在 淡 成 水 混交 处 〈Brackwasser) 物种 数量 的 变化 是 极 大 
No 我们 要 进一步 探讨 海洋 中 含 盐 量 的 这 些 作 用 和 由 此 引起 的 浴 透 压 变化 。 下 面 以 动物 
为 例 。 1 
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图 6 在 不 同 含 盐 量 情况 下 的 物种 数量 。 从 许多 结果 得 出 这 样 一 条 曲线 。 斜 线 ; 
淡水 中 的 物种 。 垂 直线 ， 淡 咸 水 混 交 处 的 物种 。 空 白 处 ;海洋 中 的 物种 。 黑 边 


〈 最 下 边 ): 生活 在 淡水 和 海水 中 的 物种 .根据 垂直 延伸 的 面积 判定 物种 的 数量 
(根据 Remane，1940) 。 


现今 生活 着 的 所 有 动 、 植 物 都 起 源 于 海洋 ， 面 对 原始 环境 ,要 征服 陆地 或 淡水 水 域 ， 
它们 需要 适应 并 且 付 出 代价 。 我 们 在 讨论 陆 生 以 及 淡水 动 . 植 物 时 一 定 不 能 忘记 这 一 点 。 
首先 讨论 原始 海洋 动物 (primare Meerestiere) ， 即 那些 在 系统 发 生 上 从 未 离开 
海洋 环境 的 物种 。 这 些 动物 细胞 间 流 的 渗透 压 略 高 于 海水 的 渗透 压 ， 总 含 盐 量 为 35%v， 
细胞 内 液 具 有 相同 的 渗透 值 ， 只 在 成 份 上 有 区 别 。 环 皮 动 物 的 水 管 系 内 或 环节 动物 的 血 
管内 的 细胞 闻 液 和 海水 相似 ， 细 胞 内 含有 较 大 量 的 钾 离 子 〈Kaliumionen) ， 细胞 内 外 
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进行 离子 调节 (Ionenregulation) ,引起 细胞 表面 的 电 现 象 。 此 外 ， 细胞 下 的 有 机 质 人 将 
别 是 氨基 酸 和 植物 细胞 中 的 糖 类 ) 也 起 维持 渗透 压 的 作用 。 
这 一 类 型 的 动物 仅 能 肪 受 环境 中 最 低 限 度 的 渗透 用 (AR Ak, ROE 
分 布 在 海洋 浮游 生物 中 或 出 现在 深海 区 域 中 。 在 底 栖 动物 中 占 优 势 的 有 ， 环 皮 动物 、 被 
圳 动物 、 甲 壳 动 物 、 环 节 动 物 、 软 体 动 物 、 刺 胞 亚 门 动物 。 生 活 在 浅水 域 、 潮 间 带 及 河 
口 (Flipmiindung) 的 动物 必须 能 够 耐 受 含 盐 量 的 巨大 变化 。 环 境 中 涂 透 压 的 改变 必须 
得 到 补偿 ， 否 则 立即 会 使 细胞 间 液 及 整个 细胞 发 生变 化 。 环 境 中 的 含 盐 量 降低 使 水 进 大 
动物 体内 和 细胞 内 ， 使 其 采 胀 并 破裂 。 含 盐 量 增高 则 使 细胞 煞 缩 。 只 能 通过 细胞 内 和 细 
胞 间 疲 次 透 压 的 不 断 改变 来 避免 这 些 现象 的 发 生 〈 图 7) ， 使 水 不 断 排出 ， 而 离子 保留 
下 来 。 能 有 效 地 调节 渗透 压 的 氨基 酸 不 断 地 在 细胞 内 合成 并 分 解 。 在 广大 的 范围 内 ， 这 
种 渗 压 随 变 (Poikilosmotie) 所 引起 的 并 非 只 是 被 动 的 结果 ,常常 要 耗费 单 细胞 坊 至 整 
企 机 体 的 能 量 。 这 些 动物 能 够 在 含 盐 量 波动 很 大 的 环境 中 生存 ， 它 们 和 进 类 潮 闻 带 避 河 蝇 
和 淡 戌 水 混交 处 。 陆 生动 物 和 淡水 动物 起 源 于 这 种 类 型 ,但 是 如 果 向 着 这 两 个 方向 发 展 ! 
则 单纯 的 变 沙 透 压 对 动物 来 说 是 有 生命 危险 的 。 如果 细 胞 或 备 液 下 的 盗 透 压 和 淡 求 一 样 
低 ， 动 物 就 不 能 生存 。 除 了 我 们 刚刚 恋 
到 的 离子 调节 访 办 ， 还 要 祥 狗 说 明 渗透 
压 调节 机 制 。 先 让 我 们 来 看 看 陆 生 习性 
的 进化 〈 图 8 ) 。 在 空气 环境 中 生活 的 动 
物 由 于 与 地 面 的 接触 面 小 ， 所 以 很 少 受 
基底 液体 渗透 压 的 影响 。 当 然 在 较 长 的 
时 期 内 与 水 生动 物 一 样 , 受 饮 水 、. 受 与 土 
1% | 壤 水 接触 的 身体 部 位 渗透 过 程 的 影响 。 
FAT 原始 海洋 动物 对 环境 中 渗透 压 迅 速 改 变 的 反 只 有 在 长 期 的 培养 试验 基础 才 能 得 


应 。 中 间 为 含 盐 量 正常 的 海洋 动物 。 下 ， 生活 在 ee fo = 

具 一 定 含 盐 量 环境 中 的 动物 的 反应 。 上 。 可 生活 出 上 述 结果 。 在 进化 过 程 中 许多 动物 类 
在 含 盐 量 变化 的 环境 中 的 动物 的 反应 。 一 被动 的 群 从 海洋 转向 陆地 ， 从 含 盐 量 变化 极 小 
水 流 ,一 > 主动 的 离子 运输 ,… 细 胞 中 能 有 效 地 调 

HORE AIM, HEMI BSI, 1 的 环境 转向 极 不 稳定 的 环境 一 1 
物 能 不 断 地 合成 或 分 解 这 些 物质 。 国 细胞 间 液 ， 地 带 〈Supralitoral) ,然后 才 重 新 处 于 


坐标 ;环境 ty & tb R 9 ° 
BAL: HIM ty HL 3] A Remmert, 1969) 与 过 去 完全 不 同 的 、 但 十 分 稳定 的 内 陆 


环境 中 。 大 多 数 甲 壳 动 物 的 渗透 压 比 外 环 阐 的 渗透 压 高 〈 高 活 透 压 调 节 百 7perto ni e- 
regulation) ， 以 此 来 对 付 海岸 水 域 的 强烈 变化 。 此 外 ， 海 边 的 动物 具有 低 姿 透 压 调节 功 
能 ， 即 保持 内 环境 渗透 压 略 低 于 外 环境 渗透 压 。 大 多 数 生活 在 吃水 线 上 方 的 甲壳 动物 
( 招 潮 属 Teco、 沙 蟹 属 Ocypode、Carcinus、Talitrus、 跳 钩 是 属 Orchesfia、 海 暗 螂 属 
Ligia) 都 具有 这 种 内 环境 的 稳定 性 。 

RESIS (Coenobita) 和 -一 些 短 尾 甲壳 动物 也 能 维持 内 环境 的 稳定 性 ,但 是 在 生 
理 上 是 通过 另 一 种 途径 来 实现 的 。 它 们 既 需 要 淡水 也 需要 海水 ， 如 果 仅 有 一 种 水 二 AK 
境 的 次 透 压 就 会 升 高 或 降低 ， 使 动物 死亡 。 死 亡 的 时 间 和 许多 其 他 因子 有 关 《 晓 皮 时 是 
尤其 危险 的 ) 。 陆 寄居 乌有 时 饮 淡 水 ， 有 时 饮 海水 。 它 们 的 内 装 能 发 生 很 大 波动 ， 并 能 够 
通过 及 时 摄取 含 盐 量 不 同 的 水 来 不 断 地 加 以 调节 ， 与 此 不 同 ， 腹 足 动物 征服 了 超 海 岸 地 
带 。 在 平坦 沙滩 上 它们 也 具有 高 渗透 压 调 节 机 能 。 在 同一 属 内 就 有 具 这 两 种 不 同 机 制 的 
913， 
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图 8 EMS WBA Shy Re. BUR, RO BE, AAR 
CS ®PRHBRE) RL ABBHOPZ-—MRAMRRARMHION 《等 于 海洋 中 
AEA) RAB, Pony Abe RAN, SHAS. Be MAN 
表示 动物 分 别处 于 淡水 中 CL. 海水 中 〈M) 或 淡水 及 海水 中 《M+IL) 
的 时 间 。 这 个 序列 中 不 包括 特定 生理 状况 下 的 动 物 物种 的 系统 演化 起 源 
( 引 自 了 Remmert，1969) 。 
apni KREIS ee ca pitata) LEBER EH MAE EME LB 
FES ig i (Lima pontia depressa) 就 有 调节 渗透 压 的 能 力 。 腹 足 动物 渗透 压 变化 范围 很 
Ke 能 对 付 高 含 盐 量 ， 但 不 能 进行 低产 透 压 调节 。 在 海滩 上 腹 足 动物 能 耐 受 内 环境 和 细 
胞 内 洲 次 透 压 的 强烈 变化 。Ovctel1c 和 拟 沼 螺 属 (Assiminea) 能 在 含 盐 量 为 6 一 90%o (有 
时 到 100%o) 的 环境 中 生存 ， 这 需要 体内 的 酶 “ (Enzyme) 具有 特殊 的 适应 能 力 ， 而 且 在 
细胞 内 环境 变化 无 常 时 仍 能 具 有 活性 。 而 生活 在 海边 岩石 上 的 腹 足 动物 不 具有 渗透 压 调 
节能 力 ， 环 境 条件 不 利 时 它们 就 凭借 奈 而 与 外 界 隔 绝 。 

Rs 生物 适应 玉 变 化 的 含 盐 量 并 不 是 无 偿 的 * ein, BH Homoiosmotie) 
动物 海 蜂 螂 属 或 普 拉 腾 跳 钩 虾 Orcjpestia platensis) 不 管 在 含 盐 量 高 的 环境 中 还 是 在 
含 盐 量 低 的 环境 中 都 不 得 不 艰难 地 去 调节 疹 透 压 ， 所 以 毫 不 奇怪 ， 等 疹 Cisotonisch) 
的 环境 是 它 个 生长 和 繁殖 的 最 适 环境 。 对 于 网 压 随 变 的 物种 来 说 也 是 如 此 。 合 成 或 分 
解 那些 对 闪 透 压 起 调节 作用 的 物质 需要 消耗 能 量 。 在 很 广 的 次 透 压 范围 内 仍 共 活性 的 酶 
显然 也 需要 耗 能 (Sarkissian, 1974) ， 因 此 ， 能 适应 含 盐 量变 化 的 次 压 随 变 物种 有 着 
不同 的 发 育 速度 和 繁殖 率 “图 9 )。 显 然 ， 生 物 不 选择 耗 能 高 的 发 展 方向 〈 在 一 般 情况 

了 平 不 可 能 满足 这 样 高 的 食物 需要 量 ) 而 是 出 现 生 长 慢 、 繁 殖 率 低 、 对 有 害 环境 因子 的 抵 
PAB MR eB Wow hws was Be BA Py AR AoA Pes AES EE I Bh PD HT Eg 
尽管 在 这 里 也 应 该 能 找 出 而 寒 性 (CKaltetoleranz) RENMA HAA (Wistenpf{- 
lanzen) 和 地 衣 (Flechten) 对 环境 中 的 化 学 药物 (Chemikaliea) 的 反应 也 特别 敏感 。 

土 述 四 种 类 型 中 只 有 两 种 能 发 展 成 真正 的 陆 生 动物 。 陆 寄居 RMB ae 
二 的 腹 足 动物 有 时 还 需要 海洋 的 含 盐 量 ， 在 进化 中 它们 就 停留 在 超 海岸 地 带 汪 剩 下 的 甲 
壳 动 物 和 腹 足 动物 继续 发 育成 真正 的 陆 生动 物 后 ， 调 节 水 准 (Regulatiofispegel)》 就 明 
BRR, 陆 生 节 肢 动物 约 为 10%， 皮 肤 柔软 的 陆 生 动物 (Landtiere) AHEM, IAN, 
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图 9 Alderia modestfa:， 孵 和 胚胎 对 不 同 含 盐 量 的 反应 。 一 一 :， 发 育 正常 的 孵 和 幼体 的 百分比 〈 右 纵 坐 
标 ) .---: 发 育 至 幼虫 所 需 的 时 间 CK) (ASH). —: 最 适 范围 。 上 ， 波罗的海 种 群 ， 下 ， 


ACHE HH, 实验 温度 ，10T 〈 根 据 Seelemann，1968) 。 


节肢 动物 由 于 丧失 了 低 渗 透 压 调 节 (Hypotonieregulation) 机 能 ， 所 以 对 含 盐 量 的 耐 
受 性 受到 了 极 大 的 限制 。 从 系统 发 生 上 看 ， 年 幼 的 陆 生 动物 〈 陆 栖 等 足 目 动物 ) 还 具有 
这 种 调节 机 能 ， 因 此 能 忍受 环境 中 的 高 渗透 压 ， 这 种 生理 功能 对 于 它们 目前 所 处 的 生境 
是 光 意 义 的 ， 只 具有 历史 性 意义 。 在 进化 系统 树 上 皮肤 柔软 的 陆 生动 物 使 兖 压 随 变 的 分 
支 减少 ， 对 含 盐 量 的 耐 受 性 也 类 大 受到 限制 。 

节肢 动物 和 起 源 于 淡水 的 陆 生养 椎 动物 无 低 渗 透 压 调节 机 能 ， 只 具有 稳定 的 ，10% 
的 调节 水 准 ， 皮 肤 柔 软 的 陆 生动 物 〈 腹 足 动物 、 环 节 动 物 ) 具有 极 小 的 郊 压 随 变 分 支 ， 
调节 水 准 为 6 ‰， 由 此 而 发 展 出 的 模式 为 陆 生 动物 重 返 海洋 商定 了 基础 《图 10，:11) 5% 
ih CWistentier) 曾 倾 向 于 向 海洋 逆转 ， 它 们 在 盐湖 Galzseen) 边 饮 水 后 
必须 排出 盐分 ， 此 外 还 有 生活 在 具 异 常 化 学 反应 过 程 的 环境 中 《如 姜 坑 ) 的 动物 陆 生 
动物 的 调节 水 准 在 二 年 中 要 发 生变 化 〈 防 寒 )， 陆 地 动物 〈 昆 虫 、 螨 类 ) 消炎 北极 海洋 
中 就 表明 了 这 种 倾向 。 节 肢 动物 在 从 陆地 到 海洋 的 转变 中 重新 发 展 出 了 低 盗 透 压 调节 机 
制 。 弹 尾 目 屁 虫 象 皮肤 柔软 的 动物 《两 栖 动物 
EE DM. BEAR BSuccinea, RelA) 一 样 ， 
TEK T BEA HLA, Me--A IE 
洋 蛙 类 《东亚 的 峙 属 动物 民 anra cancrivora) 不 是 
 Oniscus 通过 盐 ， 而 是 通过 尿素 (Harnstoff) 来 提高 血 
液 中 的 渗透 压 ， 因 此 ， 这 种 次 生 的 海洋 性 动物 在 
海水 中 能 象 在 淡水 中 一 样 地 生存 。 它 们 不 需要 

10 20 30 40 50 60% m Fh, 但 是 可 以 耐 受 盐 或 使 之 排出 体外 ” 直 手表 失 
图 10 陆 栖 等 尼 类 湖 虫 (Oniscus) Hk 了 高 渗透 压 调节 机 制 ， 动 物 确实 受到 海洋 含 盐 量 
生计 比 浙 庆生 太 类 汽 纤 乏 风 到 二 各 -  wynR, Gilda, RAHBIR (Coelopa), 2th) ERE 


多 。 纵 、 横 坐标 所 表示 的 意义 同 图 8 
( 引 自 Remmert，1969) 。 生 和 淡水 动物 隔 开 了 ， 如 海洋 蚁 类 〈 海 滨 摇 蚊 属 
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Cijounio 的 大 多 数 种 ) 和 海 螨 〈 海 螨 科 Halacariden) 。 古 老 的 等 渗透 压 学 对 这 些 非 常 古 
老 的 、 重 返 海洋 的 动物 几乎 还 不 了 解 。 这 些 动 物 次 生性 地 又 成 为 效 压 随 变 的 、 次 生性 地 
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图 11 在 进化 过 程 中 陆 生动 物 重 返 海洋 的 转变 。 图 中 的 表示 同 图 8 Rana cancrivoraty 图 中 带 点 
部 分 卖 示 通 过 尿 素 提 高 渗透 压 的 部 分 〈 引 自 Remmert，1969) 。 


又 提高 了 调节 水 准 ， 使 其 与 海水 等 疹 ， 承 受 生理 上 的 轻微 负荷 。 

从 海洋 经 过 淡 戌 水 混交 处 到 淡水 的 途径 是 容易 理解 的 ， 而 在 类 型 的 形成 上 不 是 这 样 
的 多 种 多 样 。 虽 然 痰 咸 水 混交 处 的 含 盐 量 也 有 变化 ， 但 是 与 超 海 岸 地 带 相 比 ， 其 变化 是 
微小 的 ， 所 以 在 这 个 途径 中 没有 具 低 渗透 压 调 节 机 能 的 物种 《〈 图 12) 。 其 典型 的 特征 也 
是 降低 调节 水 准 ， 而 且 比 陆 生 动物 更 显明 。 海 洋 、 淡 咸 混合 水 域 和 淡水 中 都 具有 钩 虾 属 
(Gammarus) 的 动物 就 是 一 个 很 好 的 说 明 。 皮 肤 和 柔软 的 淡水 动物 GRD yA BD 
物 ) 的 内 渗透 压 是 所 有 动物 中 最 低 的 ， 这 种 低 盗 性 的 调节 水 准 给 重 返 海洋 带 来 了 困难 。 
海洋 真 骨 鱼 类 必须 不 断 地 排出 盐分 。 它 们 以 佚 浴 透 压 调节 方式 来 适应 海洋 中 的 含 盐 量 。 
与 淡水 中 的 真 骨 鱼 比 ， 虽然 调节 水 准 提高 了 ,- 但 是 要 进行 这 种 不 必要 的 耗 能 调节 仍然 是 
不 够 的 1 引起 的 严重 后 果 是 使 北极 的 鱼 类 在 其 环境 还 未 结 冰 (gefrieren) 之 前 ， 就 会 结 
冰 。 软 骨 鱼 (Selachier) (A, #L) 和 Ranc cancrivora (eB) . > EB (Latimeria) 
一 样 选择 了 渗 压 随 变 的 途径 ， 它 们 根据 其 环境 ， 靠 尿素 提高 内 压 值 。 如 果 说 大 量 地 产生 
尿素 并 不 意味 着 动物 具有 半 陆 生 的 祖先 ， 那 么 这 个 特征 为 软骨 鱼 的 淡水 起 源 提供 了 极 有 
力 的 证 据 。 淡 水 的 节肢 动物 在 海水 中 能 进行 低 次 透 压 调节 ， 这 是 逐步 实现 的 。 毛 起 目 昆 
th (Kécherfliege) 中 近 缘 沼 石 峨 (Limnophilus af finis) 是 从 淡 戌 水 混交 处 返回 到 海 
洋 的 一 个 很 好 的 例子 。 从 淡水 回 到 海洋 中 去 的 种 类 是 相当 少 的 ( 昌 晴 科 的 五 alobctes 属 和 
刚毛 突 摇 蚊 属 Cricoto pus) 。 在 起 源 于 淡水 的 节 胶 动物 中 还 没有 发 现 次 生性 地 提高 调节 水 
稚 的 现象 。 与 其 它 摇 蚊 ， 如 摇 蚊 属 〈CMrozomxus) 和 刚 毛 突 摇 蚊 属相 比较 ， 海 滨 摇 蚊 
属 的 内 诊 透 压 较 高 ， 其 原因 可 以 追 询 到 这 个 属 的 陆 生 起 源 〈 关 于 扫 蚊 属 继续 见 下 文 ) 。 
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图 12 “动物 从 海洋 到 淡水 的 系统 演化 路 线 。 上 : 从 海洋 到 RK; Fi ARK 
到 海洋 。 图 中 各 种 表示 的 意义 同 图 8 。 软 骨 鱼 的 图 中 带 点 部 分 表示 尿素 WB 
( 引 自 Remmert，1969) 。 aoe ty 
RRERWAKD VE RBA ARERS RN. EXAHVE REBAR BADD. RK 
们 对 这 些 动 物 是 如 何 保水 的 问题 仍 是 -- 无 所 知 。 直 到 盐 度 很 高 的 痰 咸 水 混 交 处 都 有 软体 
ee 
的 进化 分 文 。 
除了 从 海洋 到 陆地 、 从 陆地 到 海洋 、 从 海洋 到 淡水 、 从 淡水 型 海水 的 演化 方向 外 ， 
还 有 许多 其 它 方 向 。 下 面 仅 谈 一 谈 和 盐湖 与 沙 并 〈Wiiste) 地 带 有 关 的 演化 方向 。 盐湖 
和 在 贫 玫 的 海洋 地 区 的 高 盐 度 湖 中 的 动物 是 从 陆地 、 海 洋 、 淡 水 移居 而 来 的 。 根 据 不 同 
调节 水 准 不 难 分 开 起 源 于 海洋 或 湖沼 的 动物 。 从 陆地 或 痰 水 来 的 昆虫 发 展 出 很 强 的 低 渗 
透 压 调节 能 力 ， 同 时 调节 水 准 不 断 提 高 ， 例 如 摇 蚊 属 动物 不 断 地 痛 人 含 盐 量 越 来 越 大 的 
小 求 域 咎 。 从 盐湖 到 淡 咸 水 混 交 处 具有 许多 途径 ， 在 这 里 生活 着 -一 系列 十 分 相似 的 物种 
(图 13) 。 
同一 生境 中 的 生物 对 同 种 环境 因子 会 作出 完全 不 同 的 生理 反应 。 了 解 了 动物 的 生态 
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淡 咸 水 混交 处 
图 13 从 海洋 、 陆 地 、 淡 咸 水 混 交 处 到 盐湖 的 系统 演化 路 线 。 图 中 所 表示 的 意义 同 图 8 CIA 
Remmert, 1969) 。 

发 展 史 后 ， 这 些 反 应 才 显 得 明白 易 懂 。 这 样 考 虑 问题 对 于 了 解 其它 生 态 因子 也 是 有 效 
的 。 生 理 功能 的 发 展 与 系统 发 生 上 动物 向 更 高 级 阶段 演化 几乎 没有 关联 。 生 理 功 能 的 出 
现 往往 和 系统 发 生 中 生境 所 发 生 的 变化 有 关 。 众 所 周知 动物 排泄 (Exkretion) FAR 
谢 废 物 。 动 物 的 生态 史 己 证 实 了 陆 生 动物 体内 为 利用 所 (Ammoniak) 所 产生 的 复杂 合 
成 过 程 。 这 同样 也 符合 感觉 生理 功能 (sinnesphysiologische Funktionen) 。 海 豚 具 
有 超声 波 CUltraschall) 定位 这 种 “ 低 支 出 ”的 适应 ,使 它们 能 在 海洋 这 个 生境 中 繁衍 
兴旺 ， 其 它 动 物 由 于 具 较 有 利 的 疹 透 压 调节 功能 和 GO 用 鳃 呼吸 的 方式 ， 因 而 从 能 量 
角度 看 要 有 利得 多 。 可 以 这 样 说 ， 海 豚 是 借助 于 -- 种 “新 发 明 的 工艺 窍门 汪 来 “对 付 ? 
较 高 的 能 量 (Energie) 消耗 量 问 题 。 

世上 这 些 生 楚 地 说 明 ， 动 物 在 进行 种 内 竞争 以 及 占领 其 他 生境 时 付出 了 多 大 的 代 
$ro 可 溶性 有 机 物质 〈gel8ste organische Substanzen) 是 很 多 海洋 无 疹 椎 动物 NR 
Be MRR (Schlichter) ， 在 淡水 的 次 透 压条 件 下 摄取 这 些 物质 较 困 难 ， 甚 至 是 不 可 
能 的 《Bulnheim 和 Siebers,1976)。 海 详 动物 转 人 淡水 生活 后 不 得 不 放弃 这 个 丰 BW, 
高 能 量 、 高 质量 的 食物 来 源 ， 把 它 留 给 微生物 (Mikroorganismen) 。 高 渗透 压 调 节 必 
须 不 断 地 将 疹 透 进来 的 水 分 排 除 出 去 ， 而 且 为 防止 出 现 浓 度 梯 度 需 要 不 断 地 摄 人 盐分 s 
为 了 能 够 在 陆地 和 淡水 中 生存 下 去 ， 需要 具备 特别 的 摄 盐 器 官 和 排水 器 官 ， 形 成 这 种 器 
官 并 使 其 发 挥 上 述 功 能 都 需要 消耗 能 量 。 另 外 还 存在 其 它 问题 ， 显而易见 的 是 摄 盐 器 官 
无 法 做 到 谁 确 地 识别 水 中 动物 所 需 的 离子 (Ionen) ， 而 把 重金 属 和 钠 、 钊 离子 
“EB”, 而 如 果 这 些 离子 被 重金 属 所 阻 滞 则 会 导致 动物 死亡 。 动 物 重 返 海 洋 也 存 
在 着 同样 的 癌 题 。 鱼 类 、 久 类、 哺乳 类 在 海洋 中 必须 不 断 地 排出 盐分 ， 心 须 进化 出 特别 
的 器 官 ， 以 用 于 排除 这 些 移 质 ， 摄 人 因 疹 透 作用 而 失去 的 水 分 ， 因 此 ， 与 原始 海洋 动物 
相 比 ， 鱼 类 和 鸟 类 的 能 量 消耗 量 要 大 一 些 .根据 多 洛 氏 的 进化 过 程 不 可 逆 性 法 则 〈Dol- 
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lo’sches Gesetz), 重 返 “ 低 支 出 ”的 生境 时 不 能 再 出 现 原来 的 生理 状态 。 恒 温 动物 
如 何在 海洋 中 获得 成 功 是 很 值得 进行 能 量 支 出 -收益 分 析 的 ， 而 至 今 对 此 仍 未 进行 很 好 
的 研究 。 

维 管 植物 〈GefiBpflanzen) 是 在 陆地 十 支出 最 低 的 解决 办 法 。 这 类 植物 的 根 扎 人 
湿润 、 矿 物质 丰富 的 土壤 中 ， 时 不 断 地 蒸发 水 分 ， 这 样 就 产生 了 液 流 ， 它 不 断 地 从 根 
(Wurzeln) 流 到 叶 〈Blitter) 。 这 样 的 流动 方向 使 植物 可 以 无 偿 地 维持 体内 相对 较 高 
WEBER (SLM) ， 在 这 种 渗透 压 差 下 仍然 可 以 无 偿 地 摄 人 水分。 献 根 到 叶 的 物 
质 流动 及 渗透 压 调节 是 借助 于 主 壤 和 空气 中 的 不 同 蒸气 压 ， 借助 于 植物 在 主 玫 和 空气 中 
的 不 同 结构 的 物理 方法 来 实现 的 ;对 植物 来 说 不 付出 任何 支出 。 当 然 ， 对 水 的 需要 量 是 很 
高 的 。 而 且 与 动物 不 同 ， 植 物 没 有 内 循环 水 。 

我 们 在 讨论 海洋 含 盐 量 和 渗透 压 的 作用 时 都 是 指正 常 的 海水 成 分 。 事实 正在 所 有 的 
海洋 和 与 海洋 有 直接 联系 的 地 方 也 都 是 这 种 情况 ， 而 丙 陆 含 盐水 域 中 的 离子 组 成 成 分 完 
全 不 同 ， 攻 此 ， 生 活 在 这 里 的 动物 大 部 分 都 不 是 赖 以 盐 为 生 的 、 细 胞 和 体液 浓度 很 高 的 
原始 海洋 动物 。 只 有 那些 不 赖 久 盐 为 生 ， 人 能 够 出 色 地 排出 盐分 的 次 生 海洋 生物 才能 迁徙 
到 这 些 地 方 来 。 由 此 也 解释 了 为 什么 内 陆 含 盐水 域 《Binnensalzstelle) 中 与 海洋 中 的 
动物 界 和 植物 界 存在 着 巨大 差别 。 特 别 引入 注意 的 是 在 这 些 地 方 缺少 大 部 分 真正 的 海洋 
藻类 〈 只 有 很 能 耐 受 污染 的 物种 才能 在 有 些 内 陆 含 盐 水 域 中 生存 。 ) bain ap 
AERA] (Cnidaria) , RRB, 软体 动物 。 

在 植物 中 也 能 看 到 同样 的 现象 。 原 始 海洋 物种 的 组 织 中 具有 与 环境 中 相 同 的 次 透 
庄 。 淡 水 和 陆 生 植 物 必须 主动 地 吸收 盐分 ， 防 止 由 于 次 透 作 用 而 漫 大 的 水 分 后 陆 生 植 物 
(Landpflanzen) 充分 利用 了 这 一 点 ， 植 物 蒸发 水 分 并 以 此 种 方式 不 断 使 水 闹 . 罗 同时 
也 是 营养 流 》 通过 植物 。 如 果 维 管 植物 返回 含 盐 的 地 方 ， 它 们 和 动物 二 样 也 必须 将 多 祭 
的 盐分 排出 ， 也 有 盐 腺 〈Salzdriisena) (图 14) ,从 能 量 角 度 看 , 陆 生 植物 和 淡水 植物 从 
一 -开始 就 不 如 海洋 植物 .生物 要 适应 一 个 新 的 环境 是 需要 付出 代价 的 ,如 果 这 些 陆 生 植 物 
返回 海洋 环境 中 ， 则 不 能 重新 利用 原来 在 海洋 中 肯 有 的 优点 ， 还 要 耗费 额外 的 支 名 。 如 
果 它 们 想 要 和 海洋 植物 竞争 则 必须 以 另 一 种 方式 获得 或 保持 其 竞争 能 好 8 BERG 

生物 在 新 的 生 漠 中 以 惊人 的 方式 获得 这 种 最 适度 。 必 须 不 断 分 刻 出 盐分 的 次 生性 海 
洋 动 物 可 以 通过 取 食 特别 的 食物 来 减少 排泄 的 盐分 * 食 海 鱼 或 海岛 的 动物 《如 海 药 和 海 
了 豚 》 则 摄 入 比较 少 的 盐分 ， 因 此 ， 它 们 不 必 象 食 原始 海 香 的 动物 这 出 那样 多 的 盐分 BD 
漠 动物 在 含 盐 量 高 的 植物 中 选 食 含 盐 量 低 的 植物 部 分 ,这 对 于 降低 能 量 消耗 是 有 利 的 ? 例 
如 ,北美 沙 章 中 的 赣 齿 更 格 卢 鼠 (Ditbpodomys microbps) 用 具有 特殊 构造 的 牙齿 哨 食 含 盐 
量 低 的 植物 组 织 , 这 样 可 保证 和 正常 陆 生食 草 动物 摄 入 同样 多 的 盐分 (了 改 enagyy 9737o 
与 它们 有 亲缘 关系 的 晓 齿 类 动物 可 利用 食物 消化 过 程 中 所 产生 的 水 ; 尽管 摄取 的 食物 很 
干燥 (主要 为 很 干燥 ,但 能 量 很 高 的 种 子 ) ， 乌 是 它们 不 需要 再 喝 水 〈 图 15) 。 

陆 生 植物 和 动物 面 临 水 分 平衡 CWasserhaushalt) 这 个 特殊 的 问题 。 由 于 水 分 向 
空气 中 蒸发 ， 它 们 的 环境 有 些 象 高 含 盐 量 的 环境 ， 渗 透 作 用 使 水 分 损失 ， 因 此 ， 我 们 要 
讨论 在 这 种 条 件 下 动物 保持 水 分 的 方法 和 是 否 有 可 能 以 直接 摄取 的 方式 利用 空气 中 的 温 
度 的 问题 ， 由 此 可 以 得 出 结论 ， 水 分 乎 衡 最 终 只 是 盐 平 衡 和 疹 透 压 调 节 的 特殊 情况 。 温 
度 问 题 在 陆地 生态 学 的 教科 书 中 占 重 要 地 位 ， 而 在 普通 生态 学 “〈 不 包括 海洋 生态 学 ) 中 
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oy 
uy 


图 14 aflb. KLAR EMHBABE—AM. a.—MHS (BS RLarus) 的 盐 腺 (根据 Schmidt-Nielsen， 
1965) , b. Statice gmelint (补血 草 属 ) 的 盐 腺 (根据 Ziegler 和 Littge,1966) 。 


= 


PRIS 


相对 温度 = 0 % FA ti RE = 50% 


1S “不 同 相 对 温度 下 族 尾 更 格 卢 鼠 (Dibodomys sbectabifis) 的 水 分 平衡 。 左 : WE=05 A: 湿度 = 

50%, 250, 去 组 ， 由 于 排 汗 、 北 、 尿 所 失 的 水 分 HA: 摄 入 的 水 分 。 

相对 湿度 =50 和 时 植物 种 子 吸收 水 分 , 旗 尾 更 格 卢 鼠 以 此 为 食物 ， 利 用 这 些 水 分 (吸收 的 水 分 )。 动 物 所 需 

的 大 部 分 水 分 为 氧化 作用 所 产生 的 水 ， 由 于 排 汗 、 美 、 尿 而 损失 较 多 水 分 (根据 Schmidt-Nielsen, 引 自 Ti- 
scher，1977) 。 
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未 是 重点 ， 因 此 只 能 占 这 一 章 的 部 分 篇 旺 。 首 先 我 们 谈 谈 不 同 相对 湿度 下 动物 的 适应 选 
择 。 简 单 的 模型 实验 (Modellexperimente) 和 模型 概念 说 明 ,在 同一 条 件 下 ,单位 时 间 内 
较 小 的 明胶 球体 比较 大 的 球体 失 水 多 。 一 个 小 明胶 球 很 快 就 干 燥 了 ,而 大 球 则 能 在 较 长 时 
闻 内 保持 湿度 。 因 此 ;在 适应 选择 上 ;在 湿度 较 低 的 地 区 中 则 有 个 体 较 大 的 动物 ,但 是 这 些 
动物 所 具有 的 缺点 是 性 成 熟 晚 繁殖 率 比 个 体 小 的 动物 低 。 因 此 ,从 自然 选择 的 角度 出 发 
在 无 干旱 威胁 或 威胁 很 小 的 地 方 , 个 体 小 的 动物 比 个 体 大 的 动物 占 优势 。 从 北极 寒冷 的 沙 
漠 到 热带 干燥 的 沙 痊 中 所 捕 到 的 昆虫 的 平均 个 体 大 小 明显 增加 (个 体 小 的 昆虫 夜间 活 
动 ) 。 另 一 方面 ,在 寒冷 的 沙漠 ,单位 面积 中 们 体 数量 比 热 带 沙 漠 中 多 。 不 仅 在 沙漠 中 ;在 其 
它 生境 中 也 是 如 此 。 湿 冷 地 区 的 昆虫 平均 都 比 干 絮 地 区 的 个 体 小 ;海洋 地 区 ， 如 德国 北 
海 海岸 或 不 列 颠 群 岛 的 昆虫 平均 比 大 陆 上 ， 如 旧 东 普鲁士 或 匈牙利 的 昆虫 个 体 小 。 这 种 
布局 也 带 来 一 个 坏 手 的 问题 ， 庆 型 昆虫 在 发 育 中 必须 经 过 易 受 干旱 威胁 的 小 型 个 体 阶 
贫 。 在 干燥 地 区 这 个 阶段 特别 危险 ， 因 此 在 旗 种 地 区 生活 的 动物 往往 有 护 幼 、 吐 幼 行为 
(Brutfirsorge,Brutpflege) ， 或 将 最 幼 期 的 时 间 选 在 湿度 较 天 的 时 期 ， 积极 地 选择 
较 有 利 的 、 即 较 潮 涛 的 生活 环境 。 里 几 的 幼虫 期 ， 即 个 体 最 小 的 阶段 总 是 呆 在 潮湿 的 地 
方 一 -植物 的 基部 附近 ， 而 成 体 蜂 峰 则 喜 欢 呆 在 AMSAT we. REM 
到 成 体 的 发 育 过 程 中 从 植物 基部 迁徙 到 显露 的 植物 顶端 。 营 夜行 性 生活 方式 也 是 一 条 出 
路 。 当 外 界 温 度 比 体温 高 时 ， 哺 乳 动物 由 于 排 汗 〈Transpiration) 而 失 水 ， 为 了 散热 
必须 蒸发 水 分 ,因此 ,水 席 中 有 些 哺乳 动物 在 极 热 时 则 升 高 体温 ， 吕 免 为 了 散热 而 失 水 。 
有 些 物种 具有 一 种 特殊 的 冷却 机 制 ， 能 使 呼吸 时 呼出 的 水 分 在 鼻子 中 再 保留 下 来 。- 

摄取 空气 中 的 水 蒸气 CWasserdampf) 是 很 难 实 现 的 ) 极 少数 动物 (Ww) A 
低 等 植物 可 以 做 到 这 一 点 。 维 管 植 物 则 不 行 。 可 是 ， 生 物 往往 只 能 摄取 空气 中 的 小 水 滴 
(比如 在 有 有 雾 的 时 候 ) ， 如 在 安 弟 斯 山脉 的 高 原 沙漠 中 就 有 这 种 情况 。 西 南非 洲 纳米 布 
沙 漠 的 昆虫 就 能 用 特有 的 方式 在 雾 中 用 身体 的 暴露 部 分 收集 小 水 滴 , 然 后 饮用 (Seeley, 
1979) 。 

空气 湿度 太 大 对 地 球 上 处 于 任何 温度 范围 的 生物 都 是 不 利 的 。 依 赖 蒸腾 而 生 的 植物 
在 这 一 点 上 是 明显 的 ,但 是 目前 还 人 清楚 为 什么 蝗虫 .里 蜂 、 鳞 翅 目 昆虫 、 精 起 目 昆 虫 和 
它们 的 幼虫 在 相对 湿度 为 80% 以 上 时 就 几乎 不 能 生长 $ 发 育 。 


二 、 温 度 (Temperatur) 


温度 是 最 容易 测量 并 且 最 容易 为 我 们 所 了 解 的 因子 ， 从 而 也 使 得 温度 的 统计 数字 十 
分 杂乱 ， 所 发 表 的 数据 往往 与 生态 学 工作 毫 无 关系 。 其 实测 量 重要 的 生物 体 部 位 的 温度 
是 很 困难 的 。 在 陆地 上 荔 物 的 体温 与 气象 学 上 的 温度 之 间 的 关系 很 小 ， 仅 有 共有 粗略 的 参 
孝 价 值 ， 因 此 ， 了 解 动 、 植 物 分 布 与 温度 的 关系 比 了 解 生 物 分布 与 它们 所 栖息 的 水 域 中 
含 盐 量 的 关系 要 困难 得 多 。 

下 列 例 子 就 足以 说 明 这 一 点 。 在 巴伐利亚 州 ”联邦 德国 大 陆 性 特点 最 显著 的 区 域 
HW, MADRWARRS (Nachtigall) '。 这 些 地 方 气候 温和 ， 而 这 种 鸟 类 在 德国 其 它 
地 方 就 较 前 见 。4 月 20 日 左右 夜 营 从 越冬 区 返回 ， 它 们 经 受 不 住 夜间 的 霜冻 ，5 月 初 Bk 
利 亚 州 还 有 霜冻 -而 戴 胜 (Wiedehopf) 则 规律 性 地 出 现 于 巴伐利亚 的 一 些 地 方 . 它们 比 
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夜 营 需 要 的 温度 高 ， 等 到 夜间 霜冻 过 后 ， 庆 陆 性 气候 变 街 温暖， 雨量 少时 才 来 到 CoA 
OU) MHEEABAMDRECMK RES-ABEM) BMD, WH to 
se 
起 的 间接 作用 。 

MECHHOER 光度 影响 着 二 切 化 学 反应 过 程 )， 温 谨 每 卉 高 10 心 ,化 学 反应 速 
BEERS 1A) | RUTLLO,e= 2am RRR AMICOE IE, AWA RASA RB AR 
HOFF IAN GEE, A a EEE BLAS 3 AE TEBE LR Pe PL, -使 生 
ON SHERORAR DPRK, Hla, 出 现 了 恒温 动物 。 我 们 在 后 面 还 要 专门 谈 到 
恒 漫 动物。 变温 生物 Cwechselwarmentektotherme Organismen) (好 微 生物 、 植 
牺 。 变 温 动物 ) 好 和 象 是 任 央 们 的 环境 温度 所 摆布 的 玩物 ， 但 是 变温 生物 也 有 二 些 调节 机 
制 和 不 受 温度 影响 的 现象 ,最 显著 的 例子 是 动 .植物 的 生理 钟 (physiologisctalUhr) ， 
宅 24 小 时 地 周期 循环 ， 不 受 温度 变化 的 影响 。 假 如 生理 钟 在 高 温 时 比 低温 时 走 的 快 ,在 
“第 存 觉 委 中 则 不 会 带 来 什么 益处 "也 不 可 能 在 进化 过 程 中 得 到 发 展 。 通 过 这 个 例 争 我 们 
也 可 以 看 到 ， 变 温 生物 也 可 能 具有 温度 补偿 机 制 。 如 果 我 们 想 要 证 明 这 一 点 ， 必 须要 看 
一 看 这 些 现象 是 否 广泛 存在 》 看 忆 看 这 些 现 象 的 生理 学 基础 是 什 愉 ; 
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_， 图 16 MEERA (Lygus) 中 三 个 种 的 发 育 历 期 的 影响 〈1 

> = MRM BL, moritimus,2 = BR AML. pratensis,3 = 级 翅 
Ra L. rugulipennes) . AWE WEN HAR KEE 
生长 具有 相同 的 制约 性 。 发 育 历 期 (了 ) 与 高 于 发 育 零 点 (to) Wik 
度 (办 的 滋 积 是 一 个 常数 ( 热 常数 氏 )， 由 此 得 出 公式 : Tit-to) 

= 天 。 通 过 实验 得 出 两 种 温度 后 就 可 以 根 据 下 列 ADU WR 


WS ki age 
tp =t-* 2 to-t1) 
: T,-T: 


(4d BoneB, 5] 4 Tischler, 1965) 。 
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wicklung) 中 似乎 都 受 范 特 荷 甫 定律 的 制约 ， 图 16 即 为 一 a RP HE EE RMS 
比 图 中 所 示 的 还 要 深刻 。 适 应 于 低温 的 生物 能 够 在 低温 下 发 育 ， 其 发 育 速率 与 热带 动物 
二 样 快 《 假 若 热带 动物 也 能 在 这 种 温度 下 发 育 ) 。 适 应 于 持续 低温 的 同时 也 使 发 育 上 期 
EK, WAV hee Be (Plecopteren) Al #¥ He A bbt (Hintagsfliegen) 
长 到 家 蝇 那 样 大 小 需要 一 年 时 间 ， 而 家 蝇 要 是 在 这 样 的 温度 PRE 生长 发 育 了 。 


在 -=1.6C 的 恒温 下 生活 的 南极 鱼 类 Trematomus 要 长 成 一 条 小 鲜 鱼 那样 大 约 需要 1(0 年 


时 间 。 为 适应 低温 还 要 付出 其 它 的 代价 。 为 了 具有 这 种 适应 性 ， 动 物 的 发 育 历 期 延长 ， 
间 时 也 缺乏 在 较 高 温度 下 生存 的 能 力 .夏季 当 池 塘 温度 达 到 25% 左 右 时 , 山 溪 中 所 有 的 虹 
晓 目 昆虫 幼虫 、 祺 却 目 屁 虫 . 端 足 目 动物 就 要 死亡 。 典 型 的 冬季 动物 ,如 雪 蝎 蛤 (Borexs) 
也 不 能 长 期 在 20" 下 生活 。 为 适应 低温 所 付出 的 代价 是 很 高 的 盖 冰箱 的 发 明 就 是 最 好 的 
证 明 。 人 和 假若 微生物 在 百 万 年 中 进化 成 在 低 I hee RE NRA BTR, HB 
人 么 ， 食 物 就 不 可 能 保存 在 这 样 简单 的 冰箱 中 。 我 们 目前 几乎 还 不 能 肯定 变温 生物 具有 真 
正 的 温度 补偿 进化 过 程 。 直 至 今日 也 还 不 完全 清楚 ， 为 什么 有 ED 能 机 制 不 a 
4Q, MELKKAGHWMWAEARARARE. . 

通过 生物 化 学 分 析 可 以 得 出 这 样 -- 个 假说 ， 它 可 概括 为 ; 

() 对 于 生物 体内 “普通 的 ” 酶 “〈 见 本 书 第 23 页 ) Ki, mem EA2CEMAT 
30C。 在 这 个 温 刘 范围 内 酶 活性 高 、 寿 命 长 。 

(2) 还 有 一 些 酶 在 高 温 或 低温 时 也 象 “普通 的 ”了 栈 那样 ， 在 28 一 30'C 时 活性 强 ， 但 
是 这 些 酶 的 寿命 很 短 ， 很 快 就 失 活 ， 因 而 必须 不 断 地 进行 合成 。 生 物 具 有 这 些 酶 是 要 耗 
能 的 。 

(3) 这 些 酶 在 高 温和 低温 时 与 在 正常 温度 范围 内 一 样 ,以 相间 速率 发 挥 其 功能 。 

(4) 由 于 对 能 量 的 需要 量 (Energiebedarf) 大 ,所 以 不 可 能 所 有 功能 都 具有 这 些 
降 ， 有 必要 确定 优先 位 置 。 与 新 陈 代 谢 CK !) 比 ,感觉 器 官 以 及 用 于 逃避 的 器 官 〈 肌 
肉 收 缩 ) 优先 具有 这 些 酶 ， 因 此 在 低温 下 功能 仍然 很 强 。 

对 这 种 基本 假说 ， 今 天 找到 了 更 多 的 根据 ， 但 是 要 成 为 一 种 理论 证 据 还 不 足 。 

根据 范 特 荷 甫 定律 CRGT-Regel) 得 出 的 温度 制约 性 是 指数 型 的 〈 图 16、 图 21) 。 

很 小 的 温差 能 起 极 高 或 较 低 的 作用 。 我 们 司 以 设想 一 种 生物 的 多 数 个 体 在 正常 年 份 
中 都 不 能 完成 其 发 育 ， 这 样 数量 逐 年 减少 ， 直 至 少 有 的 、 温 暖 的 夏季 来 临 后 使 所 有 动物 
都 能 完全 发 育 ， 这 时 种 群 密度 从 很 低 值 突然 上 升 到 很 高 值 ， aA at 
损 。 在 136 一 140 页 上 我 们 还 要 详细 举 一 个 这 方面 的 例子 。 


当然 发 育 速 率 不 取决 于 环境 温度 ,而 是 取决 于 生物 的 体温 。 体 温 可 以 与 环境 温度 很 不 


- 致 。 大 型 昆虫 企 飞 行 中 由 于 飞翔 肌肉 组 织 的 运动 ， 使 体温 升 高 到 35" 以 上 。 蜜 蜂 (Bie- 
nen) 可 以 用 这 种 方式 暖 梨 。 飞 行 时 翅膀 喻 喻 作 响 的 丸 花 蜂 属 昆虫 (Hummeln) 用 此 
种 方式 可 以 使 它们 的 后 代 变 暖 ， 使 它们 能 够 到 北极 地 区 去 。 许 多 荔 物 利用 太阳 来 增高 体 
温 。 清 晨 气 候 凉 爽 时 星 虫 横 记 大 阳光 照射 的 方向 ， 这 样 体 温 很 快 就 升 高 了 。 中 午 最 热 的 
时 候 它 们 就 把 头 背 向 太阳 ， 这 样 能 够 少 得 到 一 些 热 量 。 温 带 和 凉 兢 地 带 的 许多 昆虫 为 了 
能 生存 下 去 而 采取 这 种 取暖 的 方式 是 绝对 必要 的 ， 如 春季 第 一 次 离开 洞穴 的 红 蚁 
(Waldameisen) ,北极 和 亚 北 极地 区 的 许多 鳞 翅 目 昆虫 以 及 许多 昆虫 幼虫 春季 的 红 晴 
(Feuerwanze) 以 及 往 后 它们 的 幼虫 都 是 借助 于 阳光 来 调节 体温 的 。 当 发 现 它 们 在 树 
4.28- 


下 晒 太 阳 后 ， 迫 使 它们 呈 在 这 个 地 方 ， 它 们 就 会 持续 保持 高 的 体温 六 发 育 速率 加 快 ， 并 
打破 发 育 历 期 与 年 周期 的 同步 化 ,使 动物 死亡 。 在 自然 状态 下 ， 贱 和 象 交替 地 出 现在 有 阳 
光 及 阴暗 的 地 方 ， 紧 紧 地 去 适应 年 周期 中 的 环境 条 件 变化 。 

在 丹麦 的 森林 地 区 ， 大 型 棕色 松 大 根 颈 象 CHylobius abietis) 的 友 育 历 期 一 般 为 
三 年 ， 在 森林 让 的 皆 伐 地 带 发 育 历 期 为 二 年 ， 因 此 ， 如 果 松 柏 科 植物 林 中 的 某 处 树木 被 
砍伐 ， 这 种 昆 下 对 此 处 森林 的 破坏 性 就 大 。 向 南 移 1500 公 里 处 , -这 种 昆虫 的 发 育 历 期 就 
会 有 差异 (Bejer-Petersen，1975) 。 

几乎 所 有 陆 生 变温 动物 在 区 克 / 分 名 
体温 达到 34 一 35*C 以 上 时 就 开 300 
始 失 水， 这 是 冷却 的 调节 机 制 

(Jakovlev, 1956; Jakov- 
lev 和 Kriger，1954) ,但 是 阳 

: JERR ASE ARE (ae ch Pee BY 
体温 超过 这 个 值 ， 而 死亡 动物 
的 体温 在 相同 条 件 下 在 凑 分 钟 
内 就 能 达到 45°C, 4+ HA BH 
(蒸发 、 呼 吸 、 各 种 器 官 的 酶 
活性 ) 说 明 ， 从 酶 的 生物 化 学 . 
角度 看 ， 广 温 动物 的 最 适 温度 
%27CHA (B17) 。| 


在 发 育 中 利用 也 阳光 才 使 | 
图 17 SBE EA oh Ok PN ok SR Be 
ROT BREA SES OK Ae ; item (Oedipoda coerulescens) , 
Fd. iit (Kreuzotter) 和 胎 S-ALERSRE MI. Wi, ETM “ 
生 蜥 蝎 (Bergeidechse) 是 生 AUR Pk 模 坐标 ， 温 度 《〈 引 自 
akovlev，1956) 。 
活 在 最 北方 的 爬行 动物 种 类 ， 


它们 不 产 卵 ， 从 母体 生出 来 就 是 个 体 ， 它 们 整 天 在 阳光 下 ， 让 阳 乱 温暖 它们 的 身体 和 未 
出 生 的 后 代 。 欧 照 太 强 能 损伤 植物 ， 使 黑色 的 树 皮 〈Rinde) 变 得 很 热 。 冬 季 如 果 阴 面 
和 阳 面 的 温度 梯度 很 大 也 是 很 有 危害 的 。 夏 季 高 温 能 阻 断 液 流 。 在 森林 中 被 砍伐 的 空地 
边缘 以 及 街道 上 种 植 的 山 毛 梯 特别 容易 受到 这 种 损害 。 阳 光 不 能 使 稍 叶 的 温度 升 得 很 高 ， 
绿叶 可 以 通过 蒸腾 作用 使 其 温度 低 于 环境 温度 〈 图 19、20) 。 动 物 也 是 如 此 。 变 温 动 物 
通过 提高 蒸发 率 和 特殊 的 机 制 使 体温 低 于 环境 温度 。 昆虫 、 虹 蛛 3 WSR RH 
来 避免 炎热 ， 沙 漠 中 的 鸟 类 把 卵 埋 在 沙子 中 ， 以 抵抗 炎热 。 

很 明显 ， 生 物 的 体温 比 气象 温度 波动 得 更 剧烈 。 在 阳光 照射 下 ， 生 物 的 体温 在 很 短 
时 间 内 就 能 升 高 ， 一 - 片 云彩 飘 过 来 后 体温 又 能 降下 来 。 虽 然 春季 气温 不 太 高 ， 可 是 在 阳 
光 下 鳞 超 目 昆 虫 和 师 蝎 的 体温 也 能 上 升 到 35%0 以 上 ， 当 夜间 霜 床 来 临时 能 使 其 体温 郊 
降 。 能 用 这 种 变温 (Wechseltemperatur) 的 作用 和 我 们 所 知道 的 恒温 的 作用 直接 进 
行 比较 吗 Y 已 知 在 某 小 时 或 某 分 钟 时 生物 所 处 的 环境 湿度、 恒温 时 的 发 育 速 弯 ， 就 可 以 
求 出 生物 在 它们 所 处 的 变温 地 区 的 发 育 历 期 。1928 年 民 aufmann 已 做 了 这 种 计算 。 近 年 
来 的 一 系列 实验 证 明了 他 的 计算 。 一 般 来 说 ， 通 过 做 恒温 条 件 下 的 实验 就 可 以 推算 出 变 
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图 18 a 和 b。 荷 兰 一 个 试验 站 内 在 植物 生长 期 中 植物 的 收获 量 Ernteertrag) 与 太阳 辐射 量 的 关系 。 《a) 
BM, 《b) 亚麻 ， 植 物 生长 期 。 幼苗 长 出 后 三 周至 收获 期 《根据 Sibma， 引 自 Baeummer，1991)。 
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图 19 a, 畏 天 、 阴 天 及 有 植被 时 菌 时 大 气力 外 和 地 球 上 的 太阴 光谱 分 布 (spektrale Verteilung) 
8 ( 引 自 Gates，1965) 。 
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二 二 图 19 b: 海 水 的 透 光 率 (不同 波 长 的 光 )。 太阳 位 于 天 项 。I .最 清澈 的 海水 ; 工 . 热 带 及 亚热带 
BTM Ky 丰 。 温 带 地 区 的 海水 ;北极 地 区 水 的 透 光 率 更 低 《〈 引 自 Hedegpeth，1957) 。 
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Hi20. TRE. (Transpiration) 和 随 之 而 来 的 冷却 作用 使 叶 温 明显 低 于 环境 温度 。 
“在 太阳 辐射 下 ， 摘 下 的 叶片 由 于 失 水 使 温度 迅速 上 升 〈 根 据 Lange， 5] HGates, 1975) 。 
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图 21 a 和 b. 在 各 种 不 同 的 重 温 条 件 下 和 日 周期 性 变温 条 件 下 果 蜗 Drosophila sp.) HMA 

化 期 至 产 卵 期 。 纵 坐标 :时间 CA) 。 横 坐标 ， 温度 。 1 .恒温 上 2 ,日 周期 性 变温 的 平均 值 
3 .通过 计算 得 出 的 变温 曲线 ，a, 温度 周期 变化 幅度 : 8 yb. 温度 变化 幅度 ，5 Cs 低温 时 ? 
在 变温 条 件 下 比 在 伸 温 条 件 下 的 发 育 历 期 短 `( 引 自 Remmert 和 Wiinderling，1970) 。 
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温 条 件 下 的 发 育 历 期 "加 21) ， 但 是 仍然 有 一 些 现象 至 今 得 不 到 解释 ， 

C1) 许多 植物 在 变 温 条 件 下 生产 力 (Prod- 
uktivitat) 提高 〈 图 22) 〈 当 然 仅 仅 植物 的 地 表 部 
分 受 变 温 的 影响 ) ， 这 可 能 是 夜间 的 低温 导 免 了 呼 
吸 消耗 量 的 增加 。 同 时 这 也 解释 了 浮游 动物 的 日 属 
期 性 垂直 运动 CVertikalwanderung) 的 现象 ， 
它们 在 不 取 食 时 就 噬 到 冷水 层 。 

(2) 到 目前 为 止 在 变温 条 件 下 所 研究 的 变温 
动物 繁殖 率 〈Reproduktionsrate) 都 很 高 [ 指 轮 虫 
(BF 2% ki ER Brachionus) 和 许多 陆 生 屁 下]( 图 24) 。 


ARR (°C) 把 在 变温 条 件 下 生长 的 寄生 蜂 〈9chlupfwespen) 
图 22 当夜 间 温 度 低 于 白天 温度 时 。 ( 赤 眼 蜂 属 Tricpaograzazza) 放 到 野外 后 比 在 恒温 


TERA EER DN, BEBE 5 in Kp my Mea HR (Stein, 1960) . 
至 今 仍 不 能 肯定 这 些 现象 是 否 具有 规律 性 。 我 
们 对 于 这 种 现象 的 生理 基础 还 知道 得 太 少 。 从 生态 学 的 意义 出 发 ， 这 种 提高 有 机 物质 或 
驻 的 生产 力 的 现象 应 该 继续 研究 下 去 。 
温度 几乎 总 是 和 风 、 温 度 〈 雨 ! ) 共同 起 作用 ， 不 能 把 它们 截然 分 开 。 如 果 我 们 能 
够 对 温度 与 动物 的 分 布 做 出 预报 ， 那 么 就 近乎 是 一 个 奇迹 了 。 在 森林 昆虫 学 的 研究 中 证 
明 ， 根 据 温度 和 降水 量 所 得 到 的 气候 曲线 是 有 用 的 ， 例 如 ，Marker 绘 制 了 云 杉 八 齿 小 
g 〈Fichtenborkenkifer) 的 这 种 气候 曲线 。 把 每 小 时 温度 记录 器 记录 的 高 于 7 CH 
BEAM 〈 齿 小 副 的 活动 零点 和 取 食 零点 ) ， 得 到 日 和 月 的 有 效 温度 总 和 (Tempera- 
tursummen) 。 以 此 作为 坐标 的 x- 轴 ， 以 降水 总 量 为 y- 轴 ， 这 桩 就 绘 成 了 气候 曲 线 
(图 23) 。 降 水 量 大 时 ， 曲 线 陡 峭 上 升 ， 干 旱季 节 时 ， 曲线 近 于 与 x- 轴 平行。 如 果 在 
曲线 上 标 出 观察 到 的 动物 生命 历 期 ， 就 得 出 了 该 实验 地 点 的 一 些 数据 。 用 这 些 数据 可 以 
和 在 其 它 地 区 或 其 它 年 份 计 得 出 的 结果 进行 比较 。 用 这 种 方法 能 够 详细 地 了 解 到 生长 地 
的 气候 对 昆 训 的 制约 性 。 然 而 ， 这 种 方法 也 并 不 能 令 人 完全 满意 ， 因 为 在 不 同 气候 条 件 
下 贞 小 人 需 要 不 同 的 温度 总 和 ,例如 ,冬季 气温 上 升 到 7 CHEN B/D WL, 
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图 23 两 个 不 同 地 点 的 气候 例 图 〈 玫 limabeschreibung)。 纵 坐 标 ， 降 水 量 ( 训 米 ) 。 横 坐标 ， 小 

时 度 (CD )， 累 积 曲 线 。 第 一 个 月 两 条 曲线 相同 《两 个 地 点 的 气候 相同 )， 第 二 个 月 其 中 的 一 

条 曲线 上 升 〈 低 温 、 多 雨 》， 而 另 一 条 曲线 平缓 炎热、 干旱 ) 。 为 了 使 差别 更 明显 ， 可 以 把 

某 个 种 的 发 育 零点 作为 零点 。 两 条 线 的 时 间 间 隔 相 同 ， 只 是 由 于 倾角 不 同 而 使 两 条 线 的 长 度 不 
同 《〈 与 横 坐 标的 关系 ) 。 
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此 村 地 表 温 大 为 10 一 20， 当 温度 为 12 一 19%C 时 它们 在 树 皮 下 开始 取 食 .气候 条 件 不 同 ， 
生殖 腺 发 育成 熟 所 需 的 温度 总 和 记 不 同 。. 气 温 至 少 达 到 20"C 时 它们 才 开 始 繁殖 性 飞行 ,成 
煞 个 体 的 体温 至 少 要 达到 23%C ,如 果 是 晴天 ,气温 在 20* 即 可 ， 阴 天 气温 出 需 达 到 23Y。 
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图 24 ORE PGARRE (Gryllus bimaculatus) 在 恒温 和 日 温度 变化 条 件 下 的 繁殖 力 
(Fertilitat) 。I= 成 虫 赔 皮 ， Pr = 产 卵 前 期 ，Ov = 产 卵 期 ， Po= 产 卵 后 期 ， E= 每 个 
HE fs BY 7° 58 FB AT ERT I KE SZ = 发 育 至 羽化 所 需 时 间 ;5R = 羽化 率 ; 

SG = 羽化 重量 〈 引 自 瑟 offmann，1974) 。 


另 一 个 实验 是 用 Pallmann、Eichenberger、Hasler1940 年 的 方 法 确定 有 效 平 均 
温度 Cwirksame Mitteltemperatur) (eT) , AUR RW 境 中 有 关 温 度 的 难 
题 。 这 个 方法 是 在 这 样 一 个 事实 的 基础 上 得 出 的 ， 即 蔗糖 通过 氢 离 子 水 解 成 葡萄 糖 和 果 
糖 ， 在 氧 离子 浓度 〈 绥 冲 溶液 ) 稳定 的 条 件 下 ， 反 应 与 温度 有 关 。 由 于 用 偏振 光 容 易 精 
确 测定 出 芒 糖 的 转化 度 ， 所 岂可 以 得 到 某 段 时 间 中 温度 的 情况 。 这 种 方法 的 优 点 是 ， 与 
变温 生物 的 生长 过 程 一 样 ， 反 应 速率 不 是 线性 的 ， 而 是 指数 性 地 随 温度 而 增长 ， 因 此 ， 
蔗糖 的 转化 程度 应 该 是 度量 受 温 度 制 约 的 生物 反应 过 程 的 一 个 精确 的 单位 。 尽 管 有 这 个 
明显 的 优点 ， 可 是 几乎 还 不 能 采用 这 个 方法 。 毫 无 疑问 ， 其 危险 是 概括 性 太 强 了 。 在 生 
命 与 用 这 种 方法 得 出 的 温度 之 间 还 没有 获得 很 好 的 相关 性 ， 应 该 做 一 些 有 说 服 力 的 试验 
把 这 个 方法 与 其 它 方法 进行 比较 。 

水 体 中 的 问题 就 比较 简单 。 受 阳光 照射 后 水 温 一 般 不 能 升 高 ,因为 红外 光 

Gnfrarotes Licht) 不 能 较 深 地 射 人 水 中 ,在 数 毫 米 深 的 水 面 上 就 几乎 全 被 吸收 了 。 这 

一 部 分 水 体 的 温度 显然 比 其 余部 分 的 温度 高 。 如 果 在 数 毫米 深 的 水 体 上 部 放 一 个 吸收 热 
辐射 的 黑色 欧 体 ， 这 个 物体 就 会 变 热 。 在 春季 ， 尽 管 小 池塘 的 一 部 分 还 结 着 冰 ， 伊 蚊 幼 
虫 仍 可 以 利用 这 个 方法 迅速 地 生长 。 

仅 有 一 个 在 生态 上 十 分 重要 的 现象 不 符合 上 述 情况 ， 这 就 是 绿色 植 哆 的 光合 作用 
(Fhotosynthese)。 光 合作 用 并 非 是 一 个 简单 的 生物 化 学 反应 过 程 ， 很 重要 的 一 部 分 是 
光化学 反应 过 程 ， 这 个 过 程 不 完全 受 温度 制约 ， 因 此 ， 光 合作 用 的 Qio 人 供 于 2 也 就 是 
说 它 明 显 地 低 于 一 般 的 生物 化 学 反应 . (Qi = 2—4) 。 低 温 时 也 能 进行 光合 作用 ， 高 
温 时 光合 作用 率 也 不 会 提高 ， 不 象 动物 和 微生物 的 呼吸 和 其 它 功 能 那样 在 高 温 时 加 快 。 
从 图 25 可 以 获得 基本 的 生态 学 知识 ; 在 湿热 的 热带 ， 死 亡 的 有 机 体 分 解 得 很 快 ， 而 在 凉 
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爽 地 带 就 分 解 得 较 慢 ， 但 是 绿色 植物 的 有 机 物质 生产 量 大 致 相同 。 关 于 这 一 点 达尔 文 在 
他 的 航海 日 记 中 就 谈 到 了 。 在 比较 亚 马 孙 河 
流域 (Amazonien) ALK HIM, (Feuerland) 
的 原始 森林 的 区 别 时 他 写 道 ， 热 带 雨 林 对 他 
来 说 就 好 象 是 生命 的 象征 ， 生 机 勃勃 ， 充 满 
活力 ， 而 火 地 岛 的 森林 就 好 象 是 死亡 的 象 
fe, THEM, RAT. ASME 
限制 ， 分 解 率 低 ， 到 处 是 死 树 ， 这 是 温 融 和 
凉爽 地 带 原始 森 林 的 特征 。 在 热带 雨林 中 倒 
下 来 的 树木 分 解 得 十 分 迅速 ， 几 乎 使 人 们 察 
图 25 BEN REM MM EMR (Produktion) = 觉 不 到 。 图 中 不 同 斜 度 的 两 条 直 线 说明， 持 
在 热 项 旨 才 气候 条 休 下 革 狗 的 物质 分 名 比 全 发 续 高 温 地 带 的 植物 生产 力 并 未 厂 温 蒂 植 物 的 
RK TORLALEA RMA RL Es 几 bee RAR Pee ote 
EBS GEBeck, 引 Renmert, wos, 。。 温 下 由 于 不 断 地 呼吸 而 造成 的 损 和 闭会 使 光合 
ATOR) 交合 信用 的 人 的 性 全文 划 人 。。 作用 与 呼吸 作用 CAtmung) 的 平衡 中 出 现 
“赤字 ”。 当然 ， 这 不 仅仅 取决 于 测量 到 的 
气象 温度 ， 如 果 供 给 植物 足够 的 水 ， 植 物 可 以 通 过 蒸腾 作用 使 叶 温 低 于 环境 温度 。 与 动 
物 不 同 ， 太 阳 的 热 辐射 不 能 使 植物 的 叶片 变 热 ， 红 外 线 能 畅通 无 阻 地 透 过 叶片 〈 图 19) 
或 被 叶绿素 反射 回去 。 z 
以 上 这 些 论述 都 是 指 植物 和 动物 的 活动 期 。 冬 季 和 气候 寒冷 时 冰冻 (Frost) 会 给 生存 
(Uberdauerung) 带 来 困难 。 虽 然 许 多 动物 能 在 未 结 冰 的 水 域 中 或 he EGR EK 
但 是 仍 有 很 多 动物 受 冰 冻 的 威胁 。 在 永 冻 土 的 北极 地 区 根本 不 可 能 避免 冰冻 ， 仅 有 少数 
动物 能 忍受 体液 或 细胞 发 生 冻 结 ， 这 是 极 例 外 的 情况 。 几 乎 所 有 能 在 低温 下 生存 的 生物 
的 内 环境 都 是 不 会 结 冰 的 。 基 于 这 一 点 ， 结 合 光合 作用 这 -- 光 化 学 反应 过 程 ， 可 以 解释 
为 什么 在 冬季 绿色 植物 也 能 吸收 二 氧化 碳 ， 呈 正 的 平 衔 。 例 如 ， 泰 加 针 叶 林 。 南 极 的 地 
KY RUB CRanunculus glacialis) 就 证 明了 这 一 上 点。 六 冻 是 如 何 避 免 的 ?这 是 
由 于 生物 生产 了 李 防 冻 的 物质 ， 并 且 把 它们 积累 在 体 疲 和 细胞 中 。 动 物 中 最 著名 的 防冻 
ji] (Frostschutzmittel) 是 甘油 (Glycerin) ,植物 中 有 人 金 铁 wei (Hamamelose) 
还 有 许多 与 之 相似 的 化 学 物质 起 着 同样 的 作用 ， 所 以 有 些 甲 虫 能 而 受 -80 C HD FR 
低温 。 冬 季 温 度 无 论 是 在 冰点 以 上 , 还 是 下 降 到 - 20"C 或 =30"C ,对 具有 这 种 适应 性 的 
生物 来 说 应 该 是 无 所 谓 的 ， 实 际 上 并 非 如 此 。 温 度 范围 在 冰点 至 +10"C 时 ,变温 动物 和 . 
植物 的 非 绿色 部 分 由 于 呼吸 作用 要 消耗 许多 能 量 。 温 度 范围 在 6 至 10"C 时 许多 :动物 还 积 : 
极地 四 处 活动 。 只 有 肉食 性 生物 才能 在 一 定 条 件 下 补偿 这 些 损失 , :因为 低温 时 分 解 动物 
性 物质 是 毫 无 问题 的 * 食 草 动物 和 食 碎 属 动 物 在 同样 的 温度 王 则 不 能 分 解 援 人 的 食物 。 冬 
季 温 度 CWintertemperatur) 持续 地 低 于 冰点 “Gefrierpunakt) 对 它们 是 有 利 的 ， 因 
为 在 冬季 它们 环 消 耗 储 存 的 能 量 。 这 也 部 分 地 解释 了 海洋 地 区 (ozeanische Gebiete) 
物种 贫乏 的 问题 如 石勒 苏 益 格 一 荷 尔 斯 泰 因 州 或 不 列 颠 群岛 ) WHER, SEV 
度 太 低 ,但 是 这 防止 了 动物 消耗 总 的 能 量 贮存 量 s 厌 陆 性 气候 (kontinentale Klimate) 
则 比较 有 利 j 在 美国 北部 的 州 久 及 苏联 中 部 屁 贝 种 类 繁多 的 现象 由 此 可 以 得 到 解 源 5 
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另 一 方面 在 具有 相同 的 年 平均 温度 条 件 下 ， 真 季 非 常温 暖 的 大 陆 性 气 修 对 于 变温 动物 来 


说 比 夏季 凉爽 的 海洋 性 气候 有 利 〈 图 26) 。 

海洋 中 的 真 骨 鱼 类 (Knochenfische) 越冬 时 具 
有 特殊 的 困难 ， 它 们 体内 的 渗透 压 比 环境 中 的 渗透 压 
” 低 。 海 水 在 -1.7"C 时 结 冰 ， 而 鱼 在 - 1 CH MER 
了 。 要 适应 一 个 新 的 生 卉 又 要 付出 新 的 代价 ， 因 此 ， 北 
极 和 南极 的 鱼 类 在 冬季 则 进 人 很 深 的 水 层 中 或 者 将 血液 
的 渗透 压 提高 到 与 环境 渗透 压 相近 的 程度 ， 并 通过 特殊 
的 防护 剂 防止 结 冰 。 它 们 显然 是 进 人 了 一 种 冬 眼 状 态 ， 
几乎 不 取 食 。 在 某 些 情 况 下 ， 例 如 ， 如 果 遇 上 风暴 ， 风 
暴 把 冰 块 卷 到 海水 深层 ， 不 适应 或 者 适应 性 差 的 物种 就 
要 天 批 地 死亡 。 

恒温 动物 与 之 完全 不 同 ， 它 们 可 以 加 速 新 陈 代 谢 的 
EE, KEENE, AIR AR, BN ame mee 
量 通过 家 身 的 绝热 机 制 可 以 不 释放 出 体外 ， 而 是 保留 和 在: ee wR. CRRA 
体内 5 外 界 环境 条 件 变化 时 ， 通 过 体 表 绝热 性 的 改变 仍 。 acis ee ena Bebe 
可 以 使 体温 保持 在 35 一 42% 之 间 〔〈 根 据 物 种 不 同 ) 。 外 部 分 地 区 物种 数量 较 大 ， 而 且 是 大 
界 温度 很 高 时 ， 可 通过 水 分 蒸发 保持 凉爽 ， 因 而 恒温 动 陆 性 物种 。 
物 不 受 环 卉 温度 的 制约 ， 在 低温 时 活动 能 力也 很 强 ， 并 且 能 够 迁徙 到 变温 动物 不 适应 的 
- 邯 区 ， 如 变温 食 草 动物 不 能 适应 温度 低 、 太 阳 辐 射 量 低 的 南极 大 陆 及 上 北极 营 原 地 带 
( 滥 纬 802")， 与 同样 天 小 的 变温 动物 相 比 ， 恒 温 动物 对 此 所 付出 的 代价 是 加 天 食物 的 需 
Be, 实际 上 这 仅仅 是 温度 造成 的 后 果 。 推 算 河 是 在 20 一 39*C 下 单位 时 间 内 的 能 量 消 耗 
. 量 ， 就 能 精确 地 得 包 相 同 重量 的 恒温 动物 的 能 基 消 耗 量 。 恒 温 的 好 处 是 很 明显 的 ， 与 变 
温 动 物 相 比 ) 在 恒温 动物 肠 内 难以 消化 的 食物 (所 有 植物 ) 通过 特殊 的 适应 性 微生物 会 
易于 分 解 ， 因 此 在 食物 的 利用 上 ， 恒 温 动物 比 变温 动物 的 能 力 强 。 而 另 一 方面 ， 恒 温 动 
物 为 了 维持 体温 又 消耗 掉 较 多 的 能 量 ， 因 此 食 等 量 的 植物 性 食物 后 ， 变 温 动 物 比 恒温 动 
物体 重 增加 得 多 。 

试图 降低 这 种 高 能 需要 量 的 事例 是 很 多 的 。 生 物 成 功 地 通过 进化 形成 了 绝热 机 制 ， 
北极 动物 在 低温 时 比 在 高 温 时 多 消耗 不 了 多 少 能 量 〈 图 27) 。 与 变温 动物 一样 ， 恒 温 动 
物 中 也 存在 着 下 述 问题 ， 即 在 不 利 的 时 候 是 否 有 可 能 减少 能 量 的 消耗 量 。 恒 温 动物 如 果 
在 不 利 的 时 筷 迁 移 ， 就 会 由 于 代谢 增高 而 消耗 很 多 能 量 ， 在 很 短 的 时 间 内 就 会 死 掉 。 & 
类 的 迁徙 〈Vogelzug) 现象 及 蝙蝠 的 误 游 就 是 摆脱 这 种 困境 的 一 种 办 法 。 另 一 种 办 法 
就 是 周期 性 地 降低 体温 。 如 冬眠 动 物 〈Winterschliier) 在 不利 的 季节 就 能 避免 消耗 
大 量 能 量 ， 但 是 不 能 保证 恒温 动物 在 任何 时 候 都 具备 活动 能 力 这 二 优点 5 为 了 不 证 捕 谷 
者 发 现 ， 冬 眠 动物 需要 有 特殊 的 隐蔽 所 。 能 量 消耗 量 高 的 小 型 动物 〈 参 见 有 关 食物 需要 
量 章节 ) 在 夜间 不 能 长 时 间 地 独自 休 和 总， 因而 购 铺 〈Spitzmaus) 的 活动 不 遵守 日 : 夜 节 
律 。 峰 鸟 (Kolibris) 在 日 节律 中 体温 可 剧烈 地 波动 ,正安 第 斯 山脉 的 蜂鸟 每 夜 部 进 代 1% 久 
FR” (pT orpor) 状态 。 许 多 食 虫 性 鸟 类 在 食物 短缺 时 HELE SAT BR 
态 。 特 别 是 有 些 维 鸟 《雨燕 科 和 燕 科 ) Bab. WEIR. SAA LAE eR 
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图 27 不同 外 界 温度 下 ， 北 极 和 热带 动物 产 热 (Warmebildung) 情 况 (= 能 量 消耗 量 ) 。 

最 低 转 换 值 = 1 。 一 一 测 得 的 平均 值 ，-~~- 推 算 值 (5| BHensel, 1955) 。 
体温 ,以 便 节 省 能 量 。 一 般 马 类 体 眼 期 的 基础 代谢 率 能 降低 20%。 北 极 水 生 哺 乳 动物 在 冬 
季 容 易 受 到 损害 。 由 于 水 的 传 热力 高 使 动物 身体 的 端 部 CS 类 的 爪 ， 海 药 Robben 的 
和 扯 、 嘴 、 眼 、 鳍 ) 变 冷 。 实 际 上 身体 的 这 些 部 位 与 其 说 是 恒温 的 ， 友 不 如 说 是 变温 的 。 
它们 体内 的 酶 也 适应 于 这 种 条 件 。 金 枪 鱼 可 以 与 之 做 个 比较 ， 它 的 体腔 是 恒温 的， 没有 
鱼 ， 因 而 肌肉 不 断 地 收缩 ， 日 日 夜 夜 地 游 动 ， 这 就 为 使 体内 在 绝热 条 件 下 保持 恒温 提供 
了 足够 的 能 量 。 但 是 鳃 (Kiemen) 存在 着 一 个 问题 ， 为 了 能 进行 气 ARR, MAE 
一 种 薄皮 的 结构 ， 血 液 到 鲁 部 变 冷 。 低 温 时 血红 蛋白 〈Himoglobin) 比 高 温 时 携 氧 能 
力 强 。 假 设 哺乳 动物 的 血红 蛋白 也 能 携带 这 样 多 的 氧 ， 在 体内 就 要 起 珠 状 小 泡 ， 形 成 栓 
塞 (Embolien) 。 人 金枪鱼 的 血红 蛋白 具有 特殊 的 适应 性 ， 它 与 氧 的 亲 和 性 不 受 温 式 的 
制约 ， 只 有 这 样 才 能 解释 用 鳃 呼吸 的 生物 所 共有 的 恒温 性 。 正 象 血 红 蛋 白 所 起 的 这 种 温 
度 补 偿 作 用 一 样 ， 海 欧 的 饼 、 嘴 、 眼 ， 海 鸟 的 爪 等 器 官 中 的 酶 在 2 一 6 时 仍 具 有 活性 
(Hochachka 和 Somero，1973) 。 

如 果 我 们 还 能 清楚 引 回 忆 起 曾 提 及 到 的 温度 效应 ,就 能 明显 地 感到 ,除了 一 定 的 、 夫 
范围 的 温度 制约 性 以 外 ,要 根据 气象 数据 做 出 预言 几乎 是 不 可 能 的 。 要 想 做 出 预言 除了 考 
虑 年 平均 温度 外 ， 还 要 深入 了 解 冬 答 温 度 、 夏 季 温 度 、 日 温度 变化 幅度 、 六 阳 上 距离 地 平 
线 的 高 度 ， 以 便于 计算 直接 热 辐射 给 予 生物 的 热量 。 地 形 地 势 也 是 重要 的 ， 北 半球 朝 南 
的 斜 下 比 朝 北 的 斜坡 阳光 充足 ， 天 而 夏季 较 干 燥 ， 夏季 这 里 比 朝 北 的 斜坡 蒸发 冷却 作用 
低 ， 因 此 也 较 热 。 最 后 还 要 考虑 日 温度 变化 区 及 许多 动物 都 具有 的 寻找 有 利 环境 的 能 
力 。 并 非 所 有 动物 都 具有 这 种 能 力 ， 植 物 也 是 不 可 能 具有 这 种 能 力 的 ， 所 以 根据 气象 数 
据 推 知 一 个 生境 中 的 生物 组 成 是 极其 困难 的 ， 例 如 ， 几 乎 很 难 区 分 北极 苔 原 地 带 “〈 北 续 
80°) 的 植物 和 亚 北 极 山区 〈 挪 威 南部 ， 北 纬 60") 的 植物 。 由 于 太阳 高 度 和 太阳 辐射 强 
度 不 同 ， 动 物 群 体 的 差异 也 很 大 ,特别 是 食 草 动物 (Pflanzenfresser) 和 那些 能 通过 特殊 
的 行为 直接 地 充分 利用 阳 光 的 动物 , 因此 在 实验 室 中 得 出 的 适 温 (Vorzugtemperatur) 
只 能 做 为 野外 预测 性 试验 的 一 个 粗略 的 参考 。 

由 于 对 适 温 所 做 的 这 种 实验 在 生态 学 上 具有 重要 意义 ， 所 以 在 这 里 简单 地 讨论 一 下 
适 温 的 例子 。 首 先 存在 着 一 个 问题 ， 适 温 〈Praiferendum) 与 最 适 度 是 否 相 符 ? 二 者 
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是 不 会 相符 的 。 通 过 对 行为 的 研究 我 们 知道 ， 铂 在 孵 卵 时 会 选择 比 自己 所 产 的 大 得 多 的 
卵 ， 因 此 ,在 这 里 往 受 和 最 适度 相差 很 远 。 在 生态 学 中 也 有 这 样 的 情况 。 地 中 海 的 里 蜂 ， 
苏 啡 两 点 里 的 适 温 为 34"C 左 右 ， 而 这 个 种 的 最 适度 要 低 得 多 〈25 一 31C) 。 最 适度 的 范 
: 围 较 大 ， 因 为 不 同 功能 具有 不 同 的 最 适度 。 产 卵 、 卵 中 的 营养 物质 量 、 发 育 至 成 下 的 速 
OR, 成 虫 的 个 体 大 小 、 死 亡 率 的 高 低 等 等 都 有 其 最 适 温度 ， 但 是 在 动物 的 一 生 中 不 可 能 
分 得 这 样 细 ， 因 此 只 能 有 一 个 最 适 范围 ,在 这 -一 范围 内 所 有 生命 仪 关 的 功能 都 能 适应 。 如 
果 我 们 在 考虑 问题 的 时 候 总 是 想到 野外 动物 所 处 的 环境 温度 是 变化 多 端的 ， 就 越发 会 看 
到 事物 的 复杂 人 性。 变温 并 不 会 对 产 卵 起 副作用 ， 动 物 厅 会 象 虎 甲 科 昆虫 那样 ， 在 一 天 的 
不 同时 间 内 寻找 不 同 的 温度 范围 。 食 物 最 终 能 够 减缓 温度 的 作用 《〈 见 第 77 页 )-。 这 样 就 
:提出 了 动物 是 否 生存 在 最 适 条 件 下 这 个 问题 ， 或 者 说 由 于 其 它 因 子 的 作用 ， 动 物 在 野外 
的 条 件 与 最 适 温度 范 围 相差 多 远 ? 我 们 不 在 这 里 探讨 这 个 问题 ， 留 待 讨论 竞 争 问题 时 再 
详细 谈 这 个 问题 〈 见 第 52 页 ) 。 
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一 要 对 植物 的 营养 (Ernihrung) 做 出 能 使 生理 学 家 满意 的 论述 几乎 是 不 可 能 的 。 在 

二 壤 和 水 由 可 直接 利用 的 基本 养分 是 很 少 的 。 施 肥 也 很 难 改变 这 种 情况 ， 因 为 养分 会 很 

快 地 吸附 在 土壤 颗粒 上 ， 并 与 土壤 和 水 的 组 分 发 生 反应 ， 内 有 通过 植物 才能 重新 利用 这 

些 养分 ”通过 植物 的 根 析出 氢 离 子 和 有 机 酸 ) ， 其 它 养 分 则 迅速 地 被 微生物 利用 ， 植 物 
根部 的 微生物 死亡 时 释放 出 的 离子 也 可 供 植物 短期 地 利用 。 

这 样 对 植物 的 益处 是 ， 虽 然 养 分 很 少 ， 但 是 能 够 长 期 地 、 均 衡 地 供给 植物 。 这 方面 


“最 好 的 例子 是 亚 马 孙 河 流域 的 原始 森林 ， 实 际 上 这 些 原始 森林 是 靠 无 养分 的 土壤 和 地 下 


水 进行 生长 的 ， 人 们 把 这 些 森 林 比 作 是 一 个 没有 存款 ， 并 把 全 部 资本 都 投入 所 经 营 的 生 
意 中 去 的 企业 (Fittau 和 了 Beck) 。 

”大 们 为 了 提高 鲁 的 产量 就 往 水 里 施肥 ， 结 果 如 何 呢 ? 有 时 不 到 一 个 星期 这 些 肥 料 就 
会 从 水 体 中 消失 。 其 中 一 部 分 被 植物 所 利用 , 另 一 部 分 附着 在 淤泥 中 , 需要 很 长 时 间 才 能 
释放 出 来 ， 而 这 一 部 分 暂时 不 得 不 看 作 是 竺 失 了 。 水 体 中 的 矿物 质 含量 和 植物 的 生长 之 
闻 没 有 真正 的 关系 ， 只 有 在 液体 培养 实验 中 才能 实现 这 种 关系 ， 而 这 种 实验 结果 几乎 不 
能 适用 于 野外 情况 , 只 能 给 出 一 些 粗 略 的 提示 ,例如 ,矿物 质 含量 较 低 时 , ER 〈Diato- 
meen) FGA (Dinoflagellaten) 繁盛 ,因此 能 在 意 养 物质 贫乏 的 水 体 中 取代 甲 藻 
(Fraser, 1965) , 

另 一 方面 ， 生 理学 家 不 可 能 精确 地 确定 最 低 浓 度 和 最 高 浓度 ， 更 不 用 说 确定 最 适 
浓度 了 。 由 于 十 壤 的 种 类 不 间 ， 土 壤 中 水 份 含量 不 同 ,所 以 浓度 的 变化 很 大 。 另 外 ,植物 
对 不 同 养分 的 反应 也 不 同 。 缺 所 〈Stickstoffmangel) 时 ,植物 的 根 会 长 得 很 长 ， BRA 
地 扎 在 土壤 中 ， 含 氮 量 丰富 时 , 根 布 满 土 壤 的 最 上 上 反 。[ 在 短期 干旱 中 大 量 施肥 的 集约 田 
(Hochintensivgebiet) 容易 缺乏 抵抗 力 ， 这 世 是 出 现 侵蚀 〈Erosion) HRA, wrk 
岛 的 牧场 。 参 见 了 llenberg，1969，1971] 在 生态 学 范围 内 所 描述 的 物质 吸收 ， 在 很 大 
程度 上 是 通过 微生物 来 实现 的 ， 特 别 明 显 的 是 在 许多 陆 生 植物 的 根部 都 有 共生 微生物 或 
真 男 。 在 这 种 情况 下 不 能 孤立 地 谈 某 一 个 物种 ， 在 这 个 系 绕 中 显然 至 少 有 两 个 物种 。 出 
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主 这 个 原因 我 们 在 此 不 讨论 植物 有 关 情 况 见 生 产量 生态 学 ， 第 45 页 及 第 163 页 ) ;我 们 
把 动物 的 营养 分 为 质量 和 数量 两 个 方面 ， 首 先 谈 谈 动物 需要 的 营养 质量 。 
从 动 物体 的 构造 就 能 看 出 它们 所 取 食 的 食物 种 类 的 特异 性 〈9pezialisierung) Bf 
便 是 同一 个 物种 ， 食 肉 动物 的 肠 道 也 比 食 草 动 物 的 肠 道 短 得 多 ， 例 如 ， 草 食性 师 晨 的 肠 
道 很 长 ， 而 它 的 成 体 一 一 肉食 性 蛙 的 肠 道 就 很 得。 节 胶 动物 的 前 胶 滨 变 成 各 式 各 样 的 口 
ae CHWS, HER, BIR. 吸 唤 式 ) 是 众所周知 的 现象 。 有 些 动物 的 特异 性 程度 很 
> We SRE CEi-Schlange, Dasypeltis scaber) 只 食 岛 蛋 。 有 些 线虫 只 取 食 车 荣 
(图 28) 。 ! 
昆虫 中 有 很 多 种 类 都 是 专 食性 的 ， 它 们 仅 以 一 种 或 少数 厂 种 植物 为 生 。 次 和 植 物 物 
ja (sekundére Pflanzenstoffe) 使 这 种 约束 占 优势 ,但 是 可 以 肯定 只 有 少数 动物 确定 
需要 这 些 次 生 植 物 物质 。 在 进化 过 程 中 生物 碱 〈Alkaloide) . fis (Terpene) | 酚 
(Phenole) 就 都 是 防止 动物 食用 的 防御 机 制 。 在 共同 进化 CCoevolution) th, HL 
的 动物 一 方面 抵抗 这 些 防 和 性 物质 ， 另 一 方面 也 利用 这 些 防御 性 物质 作为 识别 某 种 特殊 
植物 的 标志 。 如 果 拒 烟草 天 峨 (Tabakschwarmer) HHO LNRM BRAG IX 
种 幼虫 就 不 再 吃 烟 草 ， 而 去 食用 其 它 的 植物 。 这 些 专 食性 昆虫 已 经 “ 变 不 利 为 有 利 ”， 
它们 不 仅 能 耐 受 住 这 些 有 毒 的 次 生 植物 物质 ， 而 且 可 以 把 它们 贮存 在 体内 ， 对 于 它们 的 
捕食 者 来 说 ， 它 们 变 得 难 吃 、 不 能 食用 ， 甚 至 有 毒性 。 这 种 现象 不 仅 局 限于 植物 。 以 食 
刺 胞 亚 门 动物 为 生 的 海星 蛤 〈(Meeresnacktschnecken) Hi 1y hi] 2 BH CNesselkap- 
seln) 贮存 在 体内 ,而 自己 丝毫 不 会 受到 损伤 ， 它 们 作为 eH” (Kleptocniden) (ess 
蛤 的 敌人 难于 生存 〈 参 见 第 59 页 ) 。 从 生理 上 讲 ， 如 果 动 物 在 恶劣 的 野 处 条 件 下 能 避免 


图 28 海滩 动物 区 系 中 线虫 的 食物 特 下 性 。 
左 : Adoncholaimos fphalassobjhygas 吸 附 、 吸 进 、 据 裂 被 捕食 者 。 
4: Hypodontolaimus balficus 捕 到 一 个 硅 藻 ， 将 硅 滤 摄 入 口内 、 关 闭口 、 咬 开 硅 注 、 吸 干 
(根据 Thum，1968) 。 
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与 其 它 食 草 动物 竞争 ， 并 且 能 较 好 地 进行 繁殖 ， 那 么 它们 是 绝 不 会 以 食 这 些 次 生 植 物 物 
RAEN. | 

KH RABRBATRADRERDMR. AAAS 动物 不 能 合成 某 些 重要 的 
物质 ， 必 须 从 食物 中 摄取 。 这 里 列举 一 些 生态 学 上 值得 注意 的 现象 。 蔬 壶 《Bclanus 
balanoides) 能 够 从 水 中 滤 食 各 种 死 的 或 话 的 食物 ,并 以 此 为 生 。 要 发 育 到 性 成 熟 阶段 它 
双 ] 需 要 食用 浮游 性 硅 藻 (Sceletonema costatum) , 尽管 不 食 这 种 泛 类 也 能 生长 到 正常 
WTAK), 但 是 不 能 进行 繁殖 。 同 样 , HSER 盖 鲁 水 虱 Idotea) 在 生长 初期 食 
aR (Grinalgen) MSA LHWER, WiaRRRE (Jansson，1967) 。 KAI 
ARR <Photoperiode) 45 NA RM (CSegelfalter, [phiclides podalirius) Ati B 
期 ， 如 果 i NRARKAWEN RBRKERE) HHRMREADAKE. AMR 
A, KAMBH HELIA. LXRSHEBA Lee (Danaiden) 对 肉 性 完 
BRAKE, EK KARIERRE (ASS Aelotropium) ， 获 得 某 
LCP (Pheromone) MHI, KARRI 肉体 的 外 激素 (Schneidery1975a,b) 。 
计算 出 的 一 只 鳞 翅 县 成 旦 的 食物 量 通 常 不 是 昆虫 的 生态 需求 量 ， 而 食物 量 对 于 能 量 的 获 
得 是 十 分 重要 的 。 如 果 某 种 植物 不 是 负 丽 幼 虫 的 食物 ， 而 成 求 的 飞行 期 又 不 是 这 种 植物 
-的 存活 期 〈 雄 虫 吸 晚 干枯 的 葵 ) ,那么 这 种 植物 对 这 种 劲 物 的 生存 就 具有 决定 性 的 意义 。 

在 感觉 和 神经 生理 土 对 生境 的 适应 决定 了 动物 对 食物 所 采取 的 这 种 质量 要 求 。 且 前 
-在 神经 生物 学 的 研究 中 强调 对 此 进行 分 析 “ 参 见 R6der 1968;Ewert 1976 的 综述 ) 。 例 
in, Weis Kroten) 会 对 一 条 没 纵 轴 运动 的 平行 线 -看 起 来 象 是 归 ) 做 出 捕食 反应 ， 如 
AKARALECAABCH, ERALRN. BHA 有 . 特 : 殊 的 草 感受 器 (Boeckh， 
1967)。 埋 三 虫 (Totengraber) (@& PRE Necrophorusfif F BIRT hanatophilus) 
共有 特殊 的 痪 肉 感 受 器 (Boeckh, 1967) 。 如 果 把 夹 竹 桃 叶 的 提取 物 喷 酒 在 女 ABE 
物 的 叶 止 ， 洋 竹 桃 天 峨 COleanderschwarmer, Daphnis zerii) -的 幼虫 就 会 食 女 贞 属 
-处 物 的 叶子 ， 显 然 它们 是 根据 叶子 中 的 某 种 化 学 物质 来 识别 这 种 植物 的 ， 而 这 种 化 学 物 
质 丰 一定 是 它们 所 需要 的 营养 物 (HeinigfiKoch, 1978) 。: 这 方面 的 另 一 个 例子 是 蝙 
旺 复 杂 的 超声 定位 系统 以 及 它们 与 被 捕食 者 夜 蛾 的 共同 进化 -( 人 参见 第 140 页 ) . 。 这 个 例子 
表明 ， 要 解答 生态 学 土 的 问题 ， 不 仅 要 从 代谢 生理 学 方面 进行 了 解 .( 吃 什么 ? 吃 多 少 ?) 
而 且 要 从 神经 生物 学 方面 进行 了 解 《如何 识别 某 种 物质 ? ) ,而 在 生态 学 中 如 同 在 感觉 
生理 学 中 一 样 对 后 者 了 解 得 太 少 参见 第 63 页 ) 《〈《 引 自 Chapman 和 Bernays 的 综述 ， 
1978) 。 

在 这 方面 我 们 的 知识 仍 是 十 分 有 限 的 ,详细 的 野外 观察 不 能 解答 所 提出 的 问题 ,只 有 
饲养 玛 物 ， 使 其 繁殖 若干 世代 后 所 得 出 的 实验 结 黑 才 是 有 意义 的 。 

对 食物 质量 的 基本 要 求 就 是 指 糖 类 、 脂 肪 、 和 蛋白 质 (在 海洋 中 蜡 极 为 重要 ，、Ben- 
son 和 Lee，1975) .这 些 基本 的 营养 物质 。 对 于 动物 来 说 , 这 些 物 质 必 须 是 可 以 分 解 的 ,并 
且 含 有 一 定量 的 必需 氨基 酸 和 脂肪 酸 。 用 一 级 牧草 喂养 的 赤 鹿 或 奶牛 生长 旺盛 ， 而 用 这 
MENG (Reh) HRB, RAAC. WNBA (Pansen) 太 小 ,不 能 以 正常 
速度 分 解 细胞 壁 纤 维 素 《Cellulose) ， 因 此 ， 狗 需要 较 易 分 解 的 、 纤 维 素 或 木质 素 
(Lignin) 含 量 少 的 食物 。 在 自然 状态 十 狗 妃 乎 完全 食用 树叶 的 嫩 芽 和 花 。 基 于 这 个 事实 
犯 在 生态 系统 中 起 着 十 分 重要 的 作用 。 如 果 根 据 钨 自身 的 能 量 需 要 量 估计 钨 的 数量 , 这 
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种 作用 就 更 加 明显 《〈Eisfeld，1974) 。 

我 们 对 其 它 动物 研究 得 还 不 够 ， 不 过 可 以 肯定 ， 由 于 相 化 的 原因 ， 非 洲 草原 上 不 同 
物种 的 有 蹄 类 对 不 同 的 植物 或 植物 的 不 同 部 分 也 有 某 些 专 一 狂 。 除 了 哺乳 动物 以 外 ， 在 
岛 类 和 变温 动物 中 也 有 类 似 情 况 。 变 温 动 物 分 解 植 物性 食物 的 能 力 受到 温度 的 制约 〈 参 
见 第 27 页 ) 。 嫩 芽 中 几乎 不 含 木质 素 和 纤维 素 ， 所 以 比 老 树 时 容易 消化 “〈 关 于 “纤维 2 
参见 Helfferich 和 Giitte，1972) 。 难 分 解 的 物质 也 给 反刍 动物 CWiederkauer) NFB 
带 来 极 大 的 困难 ， 因 为 这 些 物 质 不 仅 要 被 分 解 ， 而 且 必 须要 在 短 时 间 内 分 解 ， 和 否则 能 量 
的 消耗 量 就 要 大 于 获取 量 。 生 物 为 了 选择 易于 消化 的 食物 ,在 寻找 食物 时 就 要 消耗 能 量 ， 
但 是 在 分 解 食 物 时 不 需要 能 量 ， 并 且 几 乎 不 消耗 “ 底 货 ”。 如 果 选 择 性 低 “〈 如 食 攻 类 的 
摇 蚊 ) ， 就 会 有 许多 营 类 细胞 未 受 损伤 ， 从 而 由 动物 体内 排出 后 还 能 继续 生长 。 

了 解 食物 的 组 成 具有 特殊 的 意义 。 如 果 成 份 不 全 ,共生 生物 (Symbionten) 可 以 帮 
Boy 〈 例 如， 有 些 喧 吸 植物 汗液 的 动物 ) ， 或 者 动物 摄 人 大 于 需要 量 的 食物 ， 过 量 的 
食物 成 份 在 肠 中 被 吸收 后 再 排出 体外 。 最 著名 的 例子 是 是 虫 (BlattHiusen)。 蚜 虫 排泄 
出 一 种 含 糖 量 很 高 的 “ 凑 便 》”， 蜜蜂 可 以 采集 这 些 蚜 虫 密 露 。 这 是 由 于 蚜虫 的 食物 中 含 
糖 量 高 ， 含 蛋白 质 及 氨基 酸 少 。 类 似 的 情况 还 很 多 。 生 长 在 冬季 或 旱季 较 长 的 地 方 的 食 
草 哺 乳 动物 必须 在 相当 长 的 一 段 时 间 内 取 食 质量 很 低 的 饲料 。 这 种 饲料 中 下 乎 全 是 木质 
素 和 纤维 素 ,在 温暖 的 肠 道 内 ,饲料 借助 于 共生 生物 的 作用 得 到 分 解 ,供给 足够 的 能 量 , 但 
是 不 能 供给 足够 的 蛋白 质 和 和 氨基酸。 有 具 分 室 胃 的 哺乳 动物 (大 袋鼠 Kainguruhs、 骆 驼 民 a- 
mele、 羊 驼 Lama、 反 刍 动 物 ) 的 体内 具有 氮 再 循环 。 在 肝脏 中 形成 的 尿素 被 运送 到 
胃 ， 在 瘤 表 中 被 微生物 利用 产生 氨基 酸 和 蛋白质 后 ， 再 次 供给 动物 。 这 种 动物 的 尿 中 几 
和 平 不 含 气 。 在 大 袋鼠 、 骆 驼 和 多 数 反刍 动物 中 都 证 明了 存在 这 种 情况 。 与 此 同时 ， 动 物 
也 可 以 保水 ， 因 为 为 了 排泄 含 损 代谢 物质 而 产 尿 已 经 没有 必要 了 。 当然 这 种 方法 不 能 永 
入 性 地 发 挥 作 用 ， 用 这 种 方法 不 可 能 进行 生长 ， 只 能 较 长 时 期 地 维持 代谢 ;( 图 29) 。 
Nagy 和 Milton (1979b) 证 明 长 毛 吼 猴 - (Brillaffen，441ovxatia bal1iactao) 食用 多 种 食 
物 才能 得 到 足够 的 矿物 质 〈Mineralien) 。 在 旱季 无 花 果 和 无 IKK CFicus insi pida) WY 
嫩 叶 是 广 些 动物 的 主要 食物， 但 是 含 铜 、 钠 、 磷 量 不 足 ， 必 须 通 过 取 食 其 它 食 物 加 以 
补充 。 许 多 热带 动物 离开 树冠 层 到 增 面 上 寻找 含 矿物 质 的 食物 。 而 吼 猴 则 不 然 ， 它 们 在 
树冠 上 寻找 合适 的 食物 。 蚜 虫 过 量 取 食 (Hyperphagie AAW RAN REBT, 
它 动物 不 能 做 到 这 一 点 。 调 节 取 食量 似乎 只 是 出 于 能 量 需 要 的 目的 ， 当 然 要 选择 质 量 
最 好 的 食物 ， 如 果 食 物 中 含 蛋白 质 〈EiweipB) 太 少 ， 则 会 形成 物质 再 循环 ， 或 者 出 现 
缺乏 证 。 目 前 还 没有 完全 了 解 清楚 昆虫 的 过 量 取 食 问 题 。 星 粮 食用 缺乏 蛋白 质 的 食物 比 
食用 成 分 较 好 的 食物 要 多 ， 但 是 这 并 不 能 补偿 缺少 的 蛋白 质 ， 因 为 它们 食用 的 食物 中 蛋 
白质 含量 极 少 。 叶 甲 可 以 通过 过 量 取 食 而 部 分 地 补偿 食用 树叶 中 的 低 量 氮 。 将 来 我 们 应 
该 更 加 注意 这 种 综合 因素 ， 因 为 在 食物 中 许多 微量 元 素 (Spurenstoff) 的 含量 是 极为 
不 同 的 。 通 过 过 量 取 食 能 否 使 动物 在 生态 系统 中 的 生态 效应 提高 几 倍 ? 对 此 还 不 能 做 
出 估计 。 

了 ahn 和 Aenelt 指 出 ， 用 施肥 过 多 、 仅 生长 一 种 植物 的 牧草 地 的 干草 人 饲 喂 雄性 家 免 
和 家 养 牛 吕 会 减少 产 仔 ， 用 未 施 过 肥 的 多 种 干草 饲养 ， 这 些 动物 就 会 多 产 仔 。 人 们 在 各 
种 饲料 中 寻找 能 够 引起 这 种 差异 的 久子 ， 而 得 到 的 是 相反 的 结果 。 我 们 到 处 都 能 遇 到 这 
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图 29 ”合理 喂养 以 及 喂 蛋白 质 含量 低 的 食物 时 ， 羊 驼 前 胃 的 氮 吸 收 、 尿 素 代谢 及 蛋白 质 流 的 情况 。 

图 中 数字 的 单位 为 ， 克 氨 24 小 时 。 吃 蛋 白质 含量 低 的 食物 时 ， 尿 素 又 回 到 胃 中 ， 前 胃 胃 壁 对 尿素 

的 渗透 性 增加 。 尽 管 通过 肾脏 的 尿素 排泄 量 降低 ， 但 是 仍然 减少 了 体内 的 尿素 量 。 未 被 利用 的 尿素 

一 一 氮 以 所 的 形式 再 次 被 吸收 ， 在 肝脏 中 再 次 被 合成 尿素 “〈 引 自 Ali，1977) 。 由 于 这 是 一 个 封闭 
的 体内 物质 流 ， 加 之 测量 上 的 问题 所 以 不 可 能 做 出 全 面 的 数量 分 析 。 


种 困难 狂 ， 极 微小 的 差别 就 能 造成 明显 的 后 果 。 我 们 可 以 从 这 一 点 推论 ， 食 草 动物 大 量 
繁殖 造成 植物 现存 量 的 单一 性 ， 此 后 是 不 是 食物 的 单一 性 又 会 引起 食 草 动物 种 群 的 崩 误 
(参见 第 108 页 、 第 121 页 、 第 189 页 ) ? 

近年 来 具有 重大 意义 的 发 现 是 ， 许 多 海洋 动物 能 够 直接 以 可 溶性 物质 (BEB, RK 
水 化 合 物 ) 为 生 。 这 对 于 个 体 较 大 而 又 无 肠 的 须 腕 动物 (Pogonophoren) 是 很 有 意义 
的 ， 对 于 许多 其 它 动物 虽然 不 起 决定 性 的 作用 ， 但 是 也 起 很 六 的 作用 。 海 葵 〈(Akti- 
nien) 的 体 表 有 一 层 带 微 绕 毛 的 再 吸收 性 表皮 。 瓣 鳃 纲 动 物 和 多 毛 纲 或 物 也 可 以 从 环境 中 
摄取 可 溶性 物质 9Schlichter 的 计算 表明 , 海 莫 ( 刺 胞 亚 门 Cnidaria, #e3% B Actiniaria) 
能 够 仅仅 以 水 体 中 一 定量 的 可 溶性 物质 为 生 。 在 淡水 和 陆地 上 则 不 会 发 生 这 样 的 事情 ， 
首先 不 同 的 次 透 压 能 够 送 成 取 食 上 的 困难 ， 其 次 ， 在 淡水 中 细菌 起 很 大 作用 ， 因 此 不 存 
在 通过 浮游 性 藻类 及 低 等 动物 的 代谢 释放 出 来 的 、 可 利用 的 氛 基 酸 和 碳水 化 合 物 。 

PRAK PR BRS (iS We Pisidium) FRA REDE A i Ba BS EFI 葡萄 糖 浓 度 ), 但 是 只 能 
满足 能 量 需 要 量 的 不 到 0.05% ,而 在 海洋 中 ,可 溶性 物质 可 满足 动物 100% 的 能 量 需 要 量 。 
与 之 相似 的 是 ,海绵 BABE phydatia) 能 通过 胞 饮 作 用 (Pinozytose) 摄 人 
可 溶性 蛋白 质 ， 这 与 海洋 动物 的 酶 摄 人 是 完全 不 同 的 (Efford 和 Tsumura，1973 
Weissenfels，1976) 。 

动物 对 食物 数量 的 要 求 〈 特 别 是 在 野外 ) 是 很 难 确定 的 ， 因 此 ， 人 们 总 是 试图 得 
出 概括 性 的 结果 ， 以 便 做 出 一 定 的 预测 。 异 速生 长 的 公式 是 根据 动物 的 基础 代谢 (Ruhe- 
stoffwechsel) 得 出 的 〈 图 30) : 

单位 时 间 的 基础 代谢 (= Nx tke? 

指数 ! 为 表面 积 的 大 小 ,通常 等 于 0.75 左 右 , 有 时 不 符合 这 个 数值 , 原因 是 受 温 度 ( 指 
变温 动物 ) 的 影 啊 以 及 受 所 选择 的 基础 代谢 的 单位 影响 。 哺 乳 动物 为 Ge Kleiber), 

每 天 的 基础 代谢 〈 卡 )“=70x 体重 "rs 


. 18 = 4, 1868 焦 耳 ， 下 同 。 一 一 译 者 注 


根据 基础 代谢 可 以 计算 出 一 只 动物 的 最 

低 食物 量 〈Nahrungsmenge) ， 也 可 根据 
这 一 公式 粗略 地 估价 至 今 尚 未 研究 的 动物 。 
如 果 再 收集 动物 每 天 的 凌 便 〈Kot) ， 就 可 
外 根 据 凌 便 热 值 和 基础 代谢 总 量 算出 每 天 摄 
入 食物 的 热 值 ， 但 是 用 这 种 方法 会 造成 很 大 
的 误差 ， 因 为 哺乳 动物 摄 人 食物 后 所 产生 的 
一 部 分 能 量 常常 以 气态 形式 释放 出 来 《特别 
是 反刍 动 物 释 放出 甲烷 Methan) ， 所 以 所 
得 出 的 往往 是 某 种 动物 食物 需要 量 的 下 限 。 
fe GE) “如果 对 所 有 动物 都 使 用 这 个 基础 代谢 公 

图 30 三 个 生物 类 和 群 的 周转 与 体重 的 关系 as Ri PAhHAMKAKEAy=SRS HE 
NER ERMOCHER RAM CG. 6) DREBERSLMRM EB, Kleibere 
Bee ettterh, 1971) 攻 牛 与 免 进 行 了 比较 “〈 图 31) 。 从 这 张 图 可 以 
-看 出 ， 在 两 个 共有 相同 食物 量 的 生境 中 一 个 生境 中 的 消费 者 个 体 很 小 ， 而 另 一 :从 生 境 中 
的 消费 者 个 体 较 大 ， 这 样 所 得 到 的 消费 者 的 生物 量 (Biomasse) RAM. ABW OS 


周转 ( 干 卡 /小 时 ) 


动物 1 头 牛 300 只 免 


总 体重 600 公 斤 600 公 斤 

每 天 的 饲料 消耗 量 7.54 FR 304 FT FR 
每 天 的 热 损 失 量 20000 千 卡 80000 千 卡 “- 
每 天 的 体重 增加 量 0.9 公 斤 3.64 F 

食 每 吨 于 草 所 能 增加 的 体重 108 公 斤 108 公 斤 
理论 上 8 吨 干草 够 吃 1 4 90% 


图 31 -xX¢ASRRANHER—-H, BRESRARAM CH Kleiber, 1967). 


单位 面积 可 能 产生 的 生物 量 比 小 型 动物 大 。 我 们 再 回 到 图 31 这 个 例子 中 来 。 从 理论 上 
讲 每 天 可 提供 7.5 公 斤 干 草 的 草地 〈 每 年 2738 公 斤 干 草 ) 可 供 二 , 头 600 公 斤 重 的 牛 吃 二 
年 ， 但 是 同样 重 的 草 只 能 供 75 只 总 体重 仅 为 150 公 斤 的 兔 吃 一 年 〈 人 参见 第 169 页 2 . 

有 关 一 个 生境 中 动物 生物 量 的 统计 数字 是 不 能 说 明 问题 的 ， 至 少 还 应 给 出 动物 的 平 
Wyk (KorpergroBe) (图 32) 。 当 然 ， 在 生态 学 的 其 它 人 参数 中 也 反映 出 沙 型 动物 的 
食物 消耗 量 和 代谢 率 天 于 大 型 动物 的 食物 消耗 量 和 代谢 率 。 从 开 Kleiber 的 图 表 中 还 可 以 
看 到 ， 小 型 动物 比 大 型 动物 生长 快 ， 因 此 单位 时 间 中 的 生产 力 高 ， 繁 殖 率 也 高 。 其 结果 
是 小 型 动物 比 大 型 动物 更 容易 而 且 较 快 地 俄 死 。 了 网 贿 至 少 每 隔 2 一 8 小 时 就 要 进 一 次 
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食 ， 因 而 它们 的 活动 与 休息 不 可 能 按 虑 节律 交替 地 进行 。 墨 田鼠 CErdmause) 4 必须 
每 隔 2 一 3 小 时 就 得 时 间 地 离开 地 洞 ， 夜 间 也 是 它们 的 池 要 活动 时 期 。 从 生态 学 的 角度 
看 ， 这 种 现象 是 很 有 意义 的 ,因为 只 有 这 样 ， 夜 行 竹 捕食 者 ;猫头鹰 Eulan) 和 上 白天 的 
捕食 性 动物 EBussarde) 才能 以 同 种 被 捕食 者 为 生 。 上 小 型 动物 比 大 型 动物 的 适应 性 
强 ， 它 们 能 利用 突然 屿 现 的 有 利 条 件 ， 并 能 很 快 地 进行 繁殖 ，。 在 这 些 方面 六 型 动物 就 差 
— 6, :但 是 它们 能 够 较 好 地 战胜 不 利 条 件 ， 不 受 烈 多 大 的 损害 ;在 谈 捕 食 者 与 被 捕食 
者 关系 时 我 们 再 来 讨论 这 个 问题 〈 见 第 111 页 ) 。 

下 面 我 们 详细 地 分 析 一 下 实验 室 中 或 监 养 下 的 动物 食物 需求 量 。 首 先 检 验 这 种 普遍 
形式 的 有 效 性 ， 然 后 检验 通过 规律 性 运动 所 引起 的 较 高 食物 需求 量 。 人 们 能 够 较 精 确 地 
确定 野外 小 型 动物 〈 如 昆虫 、 贝 类 ) 的 食物 需求 量 。 由 于 需求 量 以 复杂 的 方式 受 温 度 的 
制约 ， 所 以 还 必须 考虑 校正 因子 ;温度 增高 时 ,食物 分 解 加 快 ,代谢 加 快 ， 因 而 需要 的 食 
物 量 也 随 之 增加 。 恒 温 动物 虽然 不 存在 这 个 问题 ， 但 是 如 果 要 想 把 在 监 养 条 件 下 得 出 的 
结果 应 用 于 妓 处 条件 下 的 恒温 动物 中 ， 会 比 在 变温 动物 实验 中 遇 到 更 多 的 问题 。 在 许多 
SARAH, IRENE ATURE RIE, HEA. SR. 哺 
乳 类 的 需求 量 。 

在 野外 条 件 下 我 们 也 能 对 有 些 食 草 昆虫 所 利用 的 植物 性 物质 以 及 排 凌 量 进 行 分 析 。 
在 有 利 的 条 件 下 人 们 能 够 确定 野外 哺 怕 动 物 和 鸟 类 的 排 闭 量 。 如 果 了 解 了 食物 的 消化 情 
况 ， 就 能 得 出 消耗 量 。 对 爱尔兰 灰 雁 和 斯 匹 次 卑 尔 根 群岛 的 驯鹿 的 实验 大 体 上 是 成 功 的 。 

”Nagy 和 Milton (1979 a, b) 发 明了 一 种 估价 野外 能 量 需求 量 的 有 效 方法 。 他们 
捕捉 吼 猴 ， 注 人 微量 放射 性 标记 溶液 〈 和 饼 标 记 ) ， 这 样 在 动物 的 血液 中 就 含有 一 定量 的 
放射 性 物质 ， 在 新 陈 代 谢 中 不 断 产生 水 ， 并 且 被 排泄 出 来 ， 通 过 血液 中 放射 性 的 降低 来 
推 知 代谢 情况 。 在 野人 外 条 件 下 吼 猴 的 能 量 消耗 量 为 基础 代谢 的 两 倍 。 


千 卡 / 小 时 


体重 ( 克 ) 
图 32 东非 大 型 哺乳 动物 的 周转 量 CUmsatz) 。 人 能量 消 耗 量 位 于 基础 代谢 与 强 
度 最 大 时 的 直线 之 间 。 这 个 描述 也 是 不 能 令 人 满意 的 ， 误差 太 大 ， 平 均 新 陈 代 
谢 的 直线 完 伟 是 假设 的 〈 引 自 Lamprey，1964) 。 


varie 


在 这 方面 我 们 的 知识 仍 是 贫乏 的 。 目 前 还 没有 把 握 对 哺乳 动物 的 能 量 消耗 量 进行 估 
计 ， 人 往往 是 用 基础 代谢 值 猴 系数 3， 得 出 食 草 哺乳 动物 的 食物 消耗 量 。 近 来 人 们 往往 认 
为 在 没有 任何 根据 的 情况 下 采用 系数 1. 5 就 足够 了 。 已 经 证 明 对 于 犯 采用 系数 4 可 能 更 
符合 实际 ， 不 过 ， 记 许 根 本 就 不 可 能 有 一 个 一 致 的 系数 。 运 动 速度 与 能 量 消耗 量 绝 不 是 
线性 的 关系 。 鸟 类 的 最 适 飞行 速度 并 不 低 ， 而 慢 速 飞行 时 耗 能 较 多 。 大 袋鼠 在 邱 上 寻找 
食物 时 所 采用 的 “五 条 腿 式 ” 疏 行 方式 显然 比 走 长 距离 路 途 时 采用 的 跳跃 方式 耗 能 多 。 

在 这 方面 人 们 可 能 找 不 出 一 个 普遍 适用 的 解决 方法 。 个 别 物种 的 营养 对 策 ( 卫 raah= 
rungsstrategie) 对 于 野外 消耗 量 有 极 大 影响 。“ 举 等 的 动物 ”， 如 狼 蛛 的 消耗 量 几 乎 
不 比 基 础 代谢 值 高 (Ford，1977) 。 结 网 的 蜘蛛 在 织 网 时 还 要 额外 消耗 能 量 。Ceska 
发 现 ， 动 物 园 中 饲养 的 一 对 雪 旬 和 幼 鸟 与 阿拉 斯 加 的 一 对 雪 提 和 同样 数量 幼 鸟 需要 的 食 
物 量 是 一 样 的 〈 表 3 ) 。 旅 鼠 (Lemming) ABSAN, HALBILEARBEH A EK 
力 就 能 捕 到 猎物 ， 而 狗 则 不 然 ， 获 得 每 一 口 食物 几乎 都 要 经 过 特别 的 寻找 ， 因 为 它们 只 
吃 最 嫩 和 最 新 鲜 的 嫩 芽 和 花 荔 ， 所 以 总 是 处 于 运动 状态 。 众 所 周知 ， 在 代谢 中 存在 着 由 
个 体 大 小 引起 的 不 同 关系 ， 这 也 说 明 不 能 使 用 一 个 简单 的 系数 。 当 运动 时 ,小 型 动物 的 代 
谢 率 比 大 型 动物 的 代谢 率 增 加 的 幅度 要 大 。 

表 3 ”野生 雪 果 与 纽伦堡 动物 园 中 雪 捍 的 摄食 量 比较 〈 根 据 Ceska,1974) 


阿拉 斯 加 纽伦堡 动物 园 
一 只 成 鸟 每 年 的 摄 600 一 1600 只 旅 鼠 2760 只 鼠 
食量 CHAR: 克 ) o— AF hk A 805 O—F BR H25 56 
A55—1304 Fr AGIA Fr 
一 只 成 鸟 每 天 的 摄 估计 :， 150—350358 $219 5%, 
食量 〈 活 体重 : 克 ) 
KARE HED 1300 只 旅 鼠 2360 只 鼠 
需要 量 〈 活 体重 ; 克 ) 4 一 只 旅 鼠 重 80 克 少 一 只 鼠 重 25 克 
全 100 公 斤 会 59 公 斤 
(9 4S) (5 A4ES) 
AA FES BY 16038 132 3% 
BRR CAKH: 5) 会 2 只 重 80 克 的 旅 鼠 会 5.6 只 重 25 克 的 鼠 
Stammhain 禁 猎 区 中 钨 的 食物 消耗 量 对 蕊 物 的 食物 需求 量 进 行 短 期 
a | | \ WARREN Zia, BE 
© ial al 用 log ”成体 ，-- 年 中 对 同 种 食物 的 需求 量 
人 / NG COPE ee | 也 是 有 变化 的 。 鸟 类 和 哺乳 类 就 是 
“pose ees won 如 此 《图 33)》 。 在 自然 生 音 中 ， 征 
a | | 周期 Gahreslauf) 中 的 食物 质量 
区 
dt 


109 | hoo 变化 很 大 ， 这 也 加 大 了 预测 的 困难 
SE ta oS? 性 。 同 种 动物 的 食物 选择 性 和 能 量 


需要 量 不 会 总 保持 一 致 。 通 过 Gyl- 

图 33 一 个 禁 猜 区 中 狗 的 年 食物 消耗 量 本 Babin if: 
45 4 (3| A Ellenberg, 1974) 。 lenberg 的 研究 发 现 , 在 干燥 的 夏 季 
M247 SEE (Chorthi ppus parallelys) 
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不 得 不 走 较 远 的 路 以 寻找 合适 的 食物 。Gyllenberg 必 须 用 一 个 “活动 箱子 "， 使 他 所 做 
的 种 群 模型 趋 于 完善 。 雄 狗 与 雌 狗 在 发 情 期 由 于 消耗 体力 而 使 体重 减 经 ， 以 后 通过 增加 


“ 取 食 量 又 得 到 恢复 。 在 所 有 这 些 问题 中 还 存在 着 .- 个 困难 ， 即 食物 中 的 营养 成 份 〈 指 食 


物 的 化 学 组 成 或 热 值 ) 也 是 明显 变化 的 。 把 捕捉 到 的 鼠 关 养 几 天 以 后 ， 由 于 脂肪 的 堆 集 
会 使 身体 的 热 值 明 显 增加 。 实 验 用 鼠 就 比 野生 鼠 的 热 值 〈 单 位 重量 ) 高 ， 在 年 周期 甚至 
日 周期 中 植物 各 部 分 的 营养 成 份 和 热 值 都 有 变化 。 

在 生态 学 上 确定 动物 营养 的 需要 量 至 今 仍 是 一 个 重要 的 、 尚 未 得 到 满意 解决 的 问 
题 。 了 解 了 动物 的 食物 选择 ， 并 且 把 必要 的 运动 量 计算 进去 ， 就 可 以 根据 大 致 的 基础 代 
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“Gh J\A OUR 十 月 十 二 月 二 三 月 一 月 三 月 三友 A BA AA EP . 
图 34 1969、1970 年 中 平均 每 个 银 绿 切 叶 象 (PHyl1opius argentatus) 个 体 (上 图 ) 和 
种 群 〈 下 图 ) 的 累积 能 量 结算 。 白 色 柱 体 = 生物 量 ; 破 折线 = 存活 曲线 ，A:， 同 化 量 ; 
R,; RR; P; 生产 量 〈 引 自 Schauermatnn，1973) 。 


°.39 ，， 


潮 率 进行 粗 劣 的 估计 。 根 据 这 些 要 进行 较 精确 的 估计 还 是 不 可 能 的 。 获 得 每 个 个 体 从 出 
符 到 死亡 的 能 量 预 算 知 识 是 十 分 必要 的 ， 但 是 目前 我 们 在 这 一 方面 只 能 对 有 些 草食 性 昆 
眶 有 所 了 解 。 只 有 在 国际 生物 学 规划 中 建立 的 一 系列 单位 和 公式 的 基础 上 才能 对 一 个 生 
态 系统 进行 分 析 〈 图 34 和 35) 。 


0 oer See 
10, rk eo 


d 
图 35 a 一 d。 对 不 同 世 代 或 不 同时 期 的 生物 生产 量 的 估计 〈 根 据 Winberg， 引 自 
Petrusewicz 和 MacFadyen) 。 
AR: NM (CK) 垂直 线 表示 不 同时 期 。a. 一 个 个 体 的 生长 曲线 〈 鲜 重 》 ; 
b。 单 位 时 间 的 体重 增加 量 ;! c。 存 活 曲线 ; d. 单 位 时 间 的 生产 量 〈 根 据 b 和 c 得 出 ) 。 


对 野生 动物 食物 状况 还 没有 更 详细 的 分 析 。 对 野生 哺乳 类 、 乌 类 、 阐 尾 目 昆 息 和 明 
贬 的 初步 研究 说 明 ，“ 动 物 通 常 都 是 处 于 饥饿 状态 的 动物 ”。 虽 然 有 取 食 过 # (Uber- 
fluB) 时 期 ， 但 是 这 种 时 期 是 很 罕见 的 。 在 自然 界 中 狼 Cw eit) 以 及 弹 昆 目 昆 旦 通常 都 
是 营养 不 良 的 。 
”昆虫 的 幼虫 不 仅 根 锯 质量 ， 而 且 根 据 数 量 选 择 合适 的 食物 。 在 这 方面 著名 的 例子 是 
寄生 妖 。 寄 生 蜂 一 般 能 很 好 地 察觉 出 宿主 是 被 寄生 了 还 是 还 没 被 寄生 。 赤 眼 蜂 属 不 会 再 
往 已 被 寄生 的 宿主 身上 产 卵 。 在 其 它 昆 虫 中 也 有 这 种 现象 。 锯 谷 盗 (Reiskafer， 饮 谷 
#BOryzaephilus) 可 以 控制 产 在 幼虫 食物 上 的 卵 数 ， 使 食物 大 约 够 相当 于 产 卵 数 的 16 
MOEGBAH. DREREBEM LN BH CRIB Drosophila, Limosina, Pseud- 
os1ittia 天 也 能 较 精 确 地 限制 产 卵 量 ， 如 果 在 腐烂 物 上 所 产 的 卵 已 经 很 多 了 ， 它 们 就 不 
会 再 在 此 处 产 卵 部， 

摄 和 人 的 能 量 如 何 进行 分 配 是 生态 学 上 的 一 个 重 要 问题 。 摄 人 的 食物 一 部 分 被 消化 并 
HATES, BMA HSH. tH (Assimilation) 的 简单 定义 为 生产 


量 + 呼吸 量 〈A 证 Unag) : A= 了 + 人。 对 于 当今 这 个 世界 性 食物 危机 的 时 代 ， 动 物 具 有 - 


什么 样 的 同化 力 当 然 是 很 重要 的 。 简 而 言 之 ， 恒 温 动 物 报信 人 能 量 的 80 一 90 % 用 于 同化 ， 
有 些 以 易 消 化 的 \ 翁 饲 蛋白 的 肉 为 食 的 变温 食肉 动物 也 能 达到 这 样 高 的 同化 率 。 变 温 食 
草 动物 一 般 只 能 同化 摄 人 入 能 量 的 20 一 40 %。 如 果 恒 温 食 草 动物 摄 人 难 消 化 的 食物 ， 其 同 
化 率 就 要 下 降 到 30%。 在 同化 的 能 量 中 必须 有 一 部 分 用 于 维持 正常 的 生命 过 程 ， 剩 下 的 
用 于 生产 〈 生 长 、 繁 殖 ) 。 为 维护 较 高 的 体温 必须 消耗 很 多 能 量 ， 因 此 ， 恒 温 动物 消费 
与 生产 的 比值 比 变温 动物 要 低 得 多 ， 因而 有 人 建议 在 肉 类 生产 中 可 考虑 用 合适 的 食物 喂 
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表 4 不同 种 动物 的 生态 效率 〈 和 多) 。 恒 温 动物 的 消化 率 (A/C) 高 ， 变 温 动物 
的 生态 效率 (P/C) 高 。 数 据 来 源 ，Schwerdtfeger 


物 种 A/C P/C R/C P/A R/A 

轮 虫 纲 

Brachionus plicatilis (AW 2% th) 19 11 8 57 43 

环节 动物 门 

_ Vereis virens (&U#) 85 44 41 52 48 

Enchytraeidae (2 %|#}) 54 36 18 67 33 
‘RBA 

Mitopus morio 〈 锈 色 线 脚 ) 46 20 26 55 45 

Araneus quadratus (方形 圆 蛛 ) 85 57 28 67 33 

Pardosa lugubris 〈 黑 褐 狼 蛛 ) 82 24 58 30 70 

aE A 

Gammarus pulex (% 445) 37 24 Ate 65 35 

Menippe mercenaria (4%) 96 68 28 71 29 

SER (2%) 25 4 21 16 84 

Oniscus asellus (#4 8+) 29 6 23 21 79 

昆虫 纲 

Stenonema pulchellum ~ 53 15 38 28 She 

Preronarcys scotti 11 4 7 43 57 

Pyrrhosome nymphula 90 53 37 58 42 

Orchelimum fificinium (fi & HB) 28 10 18 37 63 

Melanoplus sp, (#8) 33 5 28 16 84 

Chorthippus parallelus (7-4 48%) 40 17 23 41 59 

Chimabacche fagella (#EtRA MH I> 24 11 13 47 53 

Ennomos quercinaria (PRA R im) 32 20 12 60 40 

Hy phantria cunea (2H A iQ) 29 17 12 57 43 

Leptopterna dolabrata (#c34 Fj te) 33 18 15 55 45 | 
"Meoettines us lineatus (2H Hh) 33 18 15 52 48 | 
软体 动物 站 | 
Scrobicularia plana ( Fi7= SLAF ie) 61 13 48 22 78 

Littorina irrorata ( 露 湿 滨 螺 ) 45 7 38 14 86 

鱼 纲 

Gobio gobio (#1) 80 7 73 8 92 
Rutilus rutilus (ae) 80 7 73 9 91 
Alburnus alburnus (ik #4) 80 7 73 7 93 | 

。 41。 


物 种 A/C P/C R/C P/A R/A 
Perca fluviatilis (3a 4) 76 20 56 27 73 
鸟 纲 

Passerculus sandwichensis 90.0 1.0 89.0, 1,1 98.9 
OF AL A 

Adenota Rob thomasi (K#2) 84,4. 1 83,3 1.3 98.7 
Loxodonta africana (非洲 象 ) 32.6 0.5 32,1 1.5 98.5 
Citellus sp. (#R) 68.0 2.0 66.0 2.9 97-1 
Peromyscus polionotus (RAAB ER) 90.5 1.6 88.9 1.8 98.2 


养 变温 食 草 动 物 ， 取 代 喂 养 恒温 动物 ， 以 提供 蛋白 质 的 来 源 。 这 个 建议 是 不 现实 的 ， 对 
我 们 来 说 ， 变 温 动 物 的 蛋白 质 成 份 不 如 恒温 动物 的 蛋白 质 适 宜 ， 我 们 食用 变温 动物 比 食 
用 恒温 动物 需要 更 大 量 的 蛋白 质 ， 这 样 则 会 产生 事与愿违 的 结果 “〈 见 表 4、 框 图 1) 。 

不 能 直接 照搬 生态 效率 〈5kologische Effizie8 z) 的 统计 数字 。 当 食物 丰富 时 ， 
猫头鹰 只 食用 捕捉 到 猎物 中 的 一 小 部 分 。 美 洲 获 〈T oxidea taxus) 在 食物 不 丰富 时 消 
化 率 为 85.6%， 食 物 丰 富 时 下 降 到 72.2% (Lampe, 1977) 。 

一 般 认 为 ， 动 物 摄食 量 中 的 工 一 10% 用 来 长 身体 ， 同 化 的 食物 中 有 90 一 99% 在 代谢 
中 被 消耗 掉 ， 其 终 产物 水 和 二 氧化 碳 被 排出 体外 ， 食 物 中 的 其 它 成 份 〈 含 氮 蛋 白质 ) 变 
成 排泄 物 排出 。 这 样 我 们 就 得 到 了 动物 的 能 流 图 (图 34) ， 这 是 在 下 一 步 的 生态 系统 研 
究 中 进行 计算 和 讨论 的 基础 。 

既 未 被 消化 又 未 被 排泄 的 物质 ， i’ (DDT) RRB, ‘ROK, RAE AA. 
食物 链 (Nahrungskette) 中 第 一 级 动物 被 第 二 级 动物 吃 掉 ， 第 二 级 动物 又 被 第 三 级 动物 
吃 掉 ， 这 样 这 些 物 质 就 会 越 积累 越 多 ， 这 就 是 现代 环境 污染 的 危害 性 的 生理 基础 参见 
hrlich 和 Mitarb) 。 由 于 捕食 者 的 数量 总 比 被 捕食 者 的 数量 少 ， 因 此 根据 概率 法 则 在 
使 用 杀 虫 剂 (Biozid) 后 ， 捕 食 者 会 比 被 它们 所 控制 的 被 捕食 者 更 多 地 受到 杀 虫 剂 的 毒 
害 ， 接 着 就 有 可 能 使 害虫 大 量 繁殖 ， 而 一 直 控制 害虫 的 捕食 者 中 毒 死亡 。 被 捕食 者 个 体 
数量 的 增加 还 会 引起 另 一 个 后 果 :， 随 着 个 体 数 量 的 增加 ， 出 现 有 抗 药性 的 后 代 。 有 毒物 
质 的 积累 使 我 们 面临 着 捕食 者 被 根除 ， 而 被 捕食 者 反而 可 以 内 免 的 危险 。 

食物 的 空间 分 布 上 共有 重大 的 意义 。 对 于 食 草 动 物 或 食肉 动物 来 说 ， 动 、 植 物 单 物 种 
密集 分 布 比 不 规则 分 布 容易 利用 。 动 物 在 寻找 不 规则 分 布 的 食物 资源 时 必须 耗费 过 多 的 
时 间 和 能 量 〈 见 第 123 页 ) 。 食 物 必 须 具 有 足够 的 密度 (Dichte) , HWE HH 间 
内 花费 合理 的 生理 支出 后 获得 足 够 的 食物 。 此 处 我 们 又 遇 到 了 支出 - 收 益 分 析 这 MA 
a, Pili, ARE (Scenedesmus acutus) WFR CWasserfloh) (HRI Da- 
phnia pulex) , KAEKHEAXHBA, KKISKHKETVESA SO. 14S 
C1 BRAS T HENS. 32M) . ME H10CHKADEE MmAK3SSEK 
AY 7K He BETES 1. OER. WARE A 25°CH KIAMA AEAEZE. HEED) (Copepoden) 
能 很 有 效 地 滤 食 ， 因 而 在 食物 短缺 的 湖 中 、 在 冬季 以 及 在 深水 处 都 能 生活 ， 它 们 在 这 些 
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框图 1 根据 国际 生物 学 规划 的 建议 在 生产 量 生态 学 中 应 该 使 用 的 符号 和 缩写 词 。 经 过 生态 


单位 〈 个 体 或 种 群 ) 的 物质 流 与 能 流 示意 图 。 
可 利用 的 食物 
py ry! 
未 磁 食 物 


让 被 移 走 的 食物 
了 MR=C+NU 
也 
eee a lesion 
a C=A+FU 
Pee 呼吸 的 部 分 及 
A=C—FU=P+R 有 


P=A—R=P,+P,=E+AB 


生物 量 的 改变 AB 
减少 的 部 分 也 


\ 


MR; 从 生态 系统 中 移 走 的 食物 
NU: 移 走 的 食物 中 未 被 利用 的 部 分 
C: 移 走 的 食物 中 被 消 隶 的 部 分 
F; 368 
U: RMHEHY 
A; 被 同化 的 部 分 
D: 被 消化 的 部 分 
P. 生产 量 
R: 被 呼吸 的 部 分 
下 ;被 去 除 的 部 分 〈 皮 、 毛 ) 
5: 生长 生产 量 
,: SMAPS 
AB: 生物 量 的 改变 
从 中 得 出 一 些 公式 ， 如 : 
MR=NU+C C=P4R84FU A=P+R 


ru od 


° 4 


P=A—R=C— (R+FU) 
ASM RAL (SAS) 表示 ， 例 如 : 
MR/P; C/P, C/A; C/R; R/P, $4 
在 动物 生态 学 的 论文 中 应 该 画 出 这 种 示意 图 ， 以 便 比较 所 得 的 数据 。 使 用 生态 效率 时 应 
该 注 明 是 娜 些 可 能 的 生态 效率 〈 见 表 4 ) (根据 Fetrusewicz 和 MacFadyen，1970) 。 


环境 中 比 水 重 占 优势 (Lampert，1976) 。 有 关 数 量 上 的 这 种 资料 至 今 仍 很 少 ， 仅 有 
少量 例子 ， 有 些 地 区 红 脚 酷 (Rotschenkel) ABH, AAR CR EBCoro- 
phium) ， 在 沙滩 上 一 般 有 大 量 的 螺 赢 七 ， 如 果 螺 局 丐 的 密度 低 于 200 只 / 米 ” 红 脚 # 
就 转 为 寻找 多 毛 纲 动物 〈 沙 蛋 属 Vereis、 齿 吻 沙 乔 属 ) ， 以 便 能 在 单位 时 间 内 找 到 更 
多 食物 (Goss-Custard, 1977) 。 蝎 虾 〈 蝎 虾 属 Craz9gozp) 主要 以 多 毛 纲 动 物 Ws 
属 、 齿 吻 沙 午 属 ) 、 甲 壳 动 物 GREE) 、 糠 虾 目 天 物 为 生 ， 也 在 基底 中 寻找 和 捕食 
身长 约 1.5 毫 米 、 营 自由 生活 的 线虫， 但 是 Gerlach (1969) 的 研究 结 果 说 明 ， AS 
这 种 费 力 的 捕 食 对 策 耗 能 多 ， 使 蝎 虾 体重 缓慢 RA. 在 英国 南部 多 (Dachs, BE 
Meles) JULY MU] GES|BLumbricus) AB, RIVERA HLS 获 到 这 种 动 
物 。 蛤 归 | 的 数量 很 多 ， 但 是 并 不 都 不 到 地 面 上 ， 所 以 不 够 多 食用 ， 因 此 ， 蝶 归 的 密度 与 
猿 的 密度 之 间 没 有 关联 ， 受 特殊 地 貌 因子 制约 的 食物 获得 量 在 这 里 起 着 决定 性 的 作用 
(Kruuk, 1978) 。 

在 群体 嘟 育 后 代 的 海 乌 中 生殖 生物 学 与 寻找 食物 的 距离 之 间 有 关联 。 燕 鸥 (See- 
schwalben) 一 般 产 三 枚 卵 ， 它 们 抚育 纵 岛 至 能 够 飞行 ,但 是 在 有 利 的 食物 条 件 下 ， BD 
鸟巢 与 食物 的 距离 不 超过 5 公里 ， 成 鸟 能 够 不 费时 间 地 捕 到 鱼 时 才能 做 到 这 一 点 。 在 海 
坞 中 有 许多 这 样 的 例子 。 BIS (Gryllteiste) 是 唯一 一 种 产 两 枚 卵 的 海 鸠 , 它们 单 
独 地 在 海岸 附近 育 锥 ， 一 般 在 海岸 边 直接 潜 人 水 中 取 食 ， 捕 到 的 鱼 直接 带 给 维 鸟 ， 幼 纵 
不 久 就 离合 ， 也 加 入 捕 鱼 行列 。 其 它 种 海 鸠 以 很 大 的 群体 BAI, Ba, 仅 产 一 枚 
旷 。 成 鸟 一 般 都 到 离 海岸 较 远 的 地 方 捕 鱼 ， 饲 喂 纵 岛 至 锥 鸟 体重 长 到 成 体 的 四 分 之 一 ， 
然后 幼 鸟 跟 随 双亲 离 巢 飞 向 大 海 。 大 多 数 海 鹦 (Papageitaucher) 在 公海 上 捕食 ， 纵 鸟 
生活 在 地 洞 中 ， 受 到 特殊 的 保护 ， 纵 鸟 需要 成 鸟 喂养 很 长 时 间 ， 最 上 后 在 夜间 离开 洞穴 飞 
向 天海。 离开 洞穴 后 成 鸟 与 幼 鸟 之 间 不 再 有 任何 联 A. HERES 类 (Tubinares) 

GaKgAlbatrosse) 区 及 它们 的 近亲 中 这 种 关系 处 于 另 一 个 极端 状态 。 它 们 也 产 一 
KOR, 完全 在 海岸 视 程 之 外 的 公海 上 寻找 食物 ,因此 最 多 每 天 只 喂 一 次 难 鸟 ， 另 外 的 许多 
种 鸟 两 天 才 喂 一 次 ， 成 鸟 飞行 速度 极 快 ， 捕 食 地 点 一 般 距 梨 30 一 200 公 里 ， 有 时 距离 更 


远 。 大 型 管 鼻 目 鸟 类 的 育雏 期 为 三 个 多 月 ， 幼 鸟 的 体重 往往 超过 成 岛 的 体重 。 多 数 管 鼻 


目 乌 类 的 幼 鸟 在 夜间 离开 孵化 洞穴 ， 独 自 飞 向 大 海 后 继续 完善 它们 的 飞翔 能 力 。 有 些 种 
& (oe Ae Eissturmvogel, Fulmarus glacialis) 一 直 在 僻 内 生长 到 羽毛 丰满 ,此 时 
体重 急剧 下 降 ， 成 鸟 已 经 不 再 到 介 中 来 饲 喂 筷 鸟 ， 幼 鸟 在 完全 具 飞 行 能 力 后 才 离 集 。 大 
型 管 鼻 目 乌 类 和 信 天 合 每 两 年 才 产 一 次 卵 ， 但 是 常年 占领 着 旷 卵 地 点 ， 在 孵 卵 地 点 交替 
出 现 不 同 的 双亲 。 乌 类 以 公海 作为 食物 源 所 付出 的 代价 是 使 繁殖 亭 降低 “〈 每 一 个 繁殖 期 
仅 育 一 个 后 代 ) 、 繁 殖 期 延长 ， 由 于 它们 的 寿命 很 长 ， 所 以 能 够 付出 这 种 代价 。 
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py. 3 


3 (Licht) 是 保证 地 球 上 有 生命 存在 的 因子 ， 但 是 根据 光 来 划分 各 种 生境 是 很 A 
难 的 。 取 之 不 尽 的 阳光 普照 地 球 上 的 各 个 角落 ， 使 植物 能 够 生长 。 除 在 深海 、 内 陆 河 深 
处 以 及 洞穴 等 极 少数 生境 中 没有 足够 的 光 供 给 植物 进行 光合 作用 之 外 ， 太 阳光 以 其 确定 
的 光谱 组 成 形式 照 遍 大 地 。 当 然 有 机 物质 的 大 量 产生 最 终 都 是 基于 同一 种 机 制 ， 借 助 于 
HR (Chlorophyll) 进行 光合 作用 。 我 们 还 不 能 根据 钢 有 的 知识 区 分 不 同 叶绿素 在 
生产 方 上 的 差别 ， 我 们 可 以 把 叶绿素 的 生产 力 看 成 是 一 样 的 ， 这 样 可 以 把 光 能 看 成 是 过 
剩 因 子 。 植 物 只 利用 了 照射 到 植物 体 上 的 一 小 部 分 光 ， 能 量 利用 率 在 5 % 以 下 ， 一 般 只 
利用 1% 志 右 〈 框 图 2&2) ， 因 此 ， 一 个 生境 中 的 生产 量 一 般 与 光量 EX. 光量 是 足够 
的 ， 决 定 生产 量 的 往往 是 温度 、 水 及 矿物 质 侣 量 。 生产 量 的 理 论 值 可 以 计算 出 来 ( 表 
5)》 。 在 相同 的 土壤 和 营养 条 件 、 相 同 的 气候 条 件 下 植物 群落 的 生产 量 大 体 上 应 该 是 一 
样 的 ， 事 实 上 也 是 如 此 。 国 际 生物 学 规划 中 德国 联合 会 Solling 项 目的 研究 结果 表明 ,一 - 
片 草地 与 一 片 针 叶 林 或 山 毛 样 林 的 有 机 物质 生产 量 是 一 样 的 。 


框图 2 一 片 玉米 因 的 生产 量 。 这 是 计算 第 一 性 生产 量 的 例子 (根据 Tischler，1965) 


0.4 公 项 (等 于 1 英亩 ) 玉米 (1 万 棵 ) 的 总 于 重 6000 公 斤 
灰分 (无 机 成 份 ) — 30048 小- 
有 机 成 份 的 总 重量 5700 公 斤 
折合 成 葡萄 糖 6700 公 斤 
HTAB FARAWAY 〈 折 合成 葡萄 糖 ) 2000 公 斤 
0.4 公 顷 玉 米 产生 的 葡萄 糖 8700 公 斤 
合成 1 公斤 葡萄 糖 需要 能 量 3800 干 卡 
合成 8700 公 斤 葡 萄 糖 需要 能 量 约 33000000 干 卡 
供给 0.4 公 顷 玉 米田 的 太阳 能 2040000000---E 
能 量 利 用 率 (%) 一 33000000X100 _4 6 多 


2040000000 


表 5 不 同 地 理 条 件 下 最 高 产量 的 理论 值 及 一 只 恒温 动物 利用 率 的 理论 值 
《根据 De Witt， 引 自 Remmert) 


最 高 年 产量 的 理论 值 (公斤 二 物质 / 公 项 ) sae " $345 2525 BA BY BE ET BE FE AS 8 FB 
(根据 De Witt, 5] A Baeumer) 量 〈 理 论 值 ) 
25000 | 斯德哥尔摩 68 
30000 | it 林 | 80 
51000 波多 黎 各 岛 440 
57000 | ”澳大利亚 的 
热带 地 区 | 156 


我 们 对 这 个 事实 总 是 产生 怀疑 。 我 们 知道 ， 有 阴性 植 物 〈Schattenpflanzen) 和 
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阳性 植物 (Lichtpflanzen) 之 分 ， 有 些 植物 ， 如 春花 (Frihlingsblumen) 仅 在 一 年 
中 的 某 一 时 期 营 光 合作 用 ， 以 后 就 落叶 。 上 述 认 为 生产 量 相同 以 及 基本 生化 过 程 相 同 的 
观点 是 否 与 这 些 现 象 相符 ? 
阴 生 时 (Schattenblatter) 与 阳 生 时 〈Lichtblitter) 的 唯一 区 别 是 阴 生 叶 比 阳 
生 时 含 叶绿素 多 ， 同 样 阴性 植物 含 叶绿素 也 就 比 阳性 植物 多 。 大 量 叶绿素 的 存在 可 以 补 
偿 阳 光 的 不 足 。 具 有 大 量 叶绿素 的 植物 所 付出 的 代价 是 ， 由 于 只 在 表皮 和 角质 层 不 厚 的 
叶子 中 才能 容纳 下 较 大 量 的 叶绿素 ， 因 此 阴性 植物 容易 和 干枯。 但 在 适宜 的 生 送 中 植物 不 
受 影 响 ， 因 为 在 阴暗 的 地 方 湿度 很 高 。 阴 性 植物 与 阳性 植物 的 光合 作用 机 制 是 相同 的 。 
不 同 植物 群落 在 相同 的 条 件 下 具有 祖 同 生产 力 的 观点 并 非 是 就 群落 中 的 单 种 植物 而 言 
我 们 绝 不 能 说 泵 同 种 植物 具有 相同 的 生产 力 ， 这 是 由 于 受 其 它 甘 子 控制 的 植物 生长 期 的 
长 短 不 同 。 一 个 具有 多 种 植物 的 群落 只 能 与 另 一 个 也 具有 多 种 植物 的 群落 相 比 较 。 在 不 
同 的 植物 群落 中 不 同 植物 交替 生长 。 由 于 植物 的 生产 具有 相同 的 生物 化 学 系统 ， 所 以 ， 
单位 时 间 及 单位 面积 的 植物 群落 生产 量 是 相同 的 。 在 相同 条 件 下 不 同 植物 群落 的 生产 力 
相同 是 由 于 叶绿素 量 相同 ， 它 受 光 而 不 受 物 种 组 成 不 同 的 言 约 。 
人 工 栽 培 的 高 产品 种 CHochleistungsrassen) 所 生产 的 有 机 物质 并 FEF 生 种 
多 ， 但 是 合成 物质 的 分 配 情况 完全 厅 同 。 高 产品 种 的 根 、 葵 不 发 达 ， 它们 主要 生产 对 人 
KAA WEE 〈 参 见 第 31 页 ) 。 有 一 个 例外 的 情况 不 符合 关于 生产 力 相同 的 观点 。 在 
这 种 例外 的 情况 中 ， 生 产 力 虽然 提高 的 幅度 不 大 ， 但 明显 地 提高 了 9 除了 光合 作用 的 第 
一 个 产物 是 三 碳 糖 的 植物 〈 以 下 用 Cs- 植 物 Cs-Pflanzen 表 示 ) 以 外 ， 还 有 盖 些 植物 可 
将 吸收 的 二 氧化 碳 与 AB BARR (PEP) ， 即 一 个 三 碳 体 相连 ， 合 成 草 栈 乙酸 
(Oxaloacetat) 《〈 一 个 四 碳 体 ) 。 由 于 外 碳 体 是 光合 作用 的 第 一 含 产物， 所 以 我 们 称 
这 种 植物 为 C4- 植 物 〈C4-Pflanzen)》 。 以 后 四 碳 体 被 分 解 ， 二 氧化 碳 被 送 到 光合 作用 
体 ， 再 用 于 光合 作用 。 这 个 过 程 比 一 般 的 光合 作用 过 程 耗 能 高 ， 因 而 C4= 植 物 一 般 生长 
在 太阳 辐射 很 强 的 地 区 ， 但 是 这 个 过 程 也 有 优点 ， 这 种 植物 的 限制 因子 是 二 氧化 碳 。 磷 
酸 烯 醇 两 酮 酸 - 羧 化 酶 对 二 氧化 碳 的 亲 合 力 比 二 磷酸 核 酮 糖 - 羧 化 酶 〈 在 -- 般 的 光合 作用 
中 作为 二 氧化 碳 分 子 的 受 体 ) 要 局 ， 因 此 单位 时 间 内 所 固定 的 二 氧化 碳 量 大 ， 生 产量 也 
可 以 提高 。 从 生长 在 太阳 辐射 强 、 供 水 不 规律 的 地 区 中 的 禾 本 科 植 物 或 双子 时 植物 Coo 
RAE) 中 就 能 找到 具有 这 种 光合 作用 方式 的 植物 。 著 名 的 栽培 植物 EK (Mais) 、 
Bie (Zuckerrohr) 以 及 侵占 力 、 传 播 力 强 的 热带 杂 草 也 都 属于 这 类 植物 。 由 于 这 两 
种 光合 作用 类 型 的 区 别 不 太 大 ， 而 且 是 渐变 的 〈 所 有 植 物体 中 都 有 少量 三 氧化 RS 
PEP 结 合 ) ， 所 以 当今 人 们 正在 寻找 并 栽培 具有 这 种 光合 作用 类 型 的 植物 与 CE 植物 
相 比 ，C4- 植 物 还 有 另 一 个 优越 性 。Cs- 植 物 要 营 光 呼吸 (Lichtatmung) 3 AKER 
消耗 摊 大 量 有 机 物 《白天 的 呼吸 量 是 夜间 的 5 倍 ) 。 所 需要 的 MALE 在 于 线粒体 
(Mitochondrien) 上 ， 而 是 在 很 小 的 过 氧 物 酶 体 (Peroxysomea) 中 。 人 们 已 经 对 
C4- 植 物 不 具备 这 种 光 呼 吸 的 意义 进行 了 长 期 研究 ， 了 解 到 二 磷酸 核 酮 糖 -沙化 酶 使 二 
氧化 碳 与 二 磷酸 核 酮 糖分 子 结合 ， 特 别 是 在 氧 含 量 较 高 时 ， 二 磷酸 核 病 糖 常常 将 氧 OR 
作 ” 二 氧化 碳 ， 使 二 磷酸 核 酮 糖 被 氧化 ， 产 生 磷 酸 甘油 酸 和 磷酸 乙醇 酸 。 磷 酸 乙醇 酸 被 
氧化 成 乙 醛 酸 ， 同 时 产生 过 氧化 气 ， 然 后 通过 过 氧 物 酶 转变 成 水 。 光 呼吸 时 《氧化 乙醇 
酸 ) 植物 不 能 获取 任何 能 量 ， 是 纯粹 的 “浪费 现象 2”。 只 有 把 这 种 方式 看 作 是 “历史 的 
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遗迹 ”才能 解释 这 个 现象 。 这 种 方式 是 在 地 球 上 和 氧 含 量 还 较 低 ， 二 氧化 碳 含量 还 较 高 的 
时 期 中 产生 的 “参见 第 1 商 ) 。 对 二 氧化 碳 有 较 高 亲 合力 的 C4- 植 物 就 能 解决 二 氧化 碳 
量 低 的 问题 ， 而 Cs- 植 物 就 不 能 做 到 。 由 于 Cs- 植 物 具有 特有 的 光合 作用 方式 ， 需 要 较 
高 的 能 量 ， 即 单位 时 间 内 需要 较 大 的 太阳 辐射 量 ， 所 以 它们 不 能 生长 在 远离 赤道 的 地 区 
(Ehlering, 1978) 。 

许多 肉质 荒漠 植物 也 具有 :与 之 相似 的 光合 作用 方式 。 这 些 植物 的 气孔 只 在 夜间 才 张 
开 ， 象 C4- 植 物 一 样 ， 二 氧化 碳 与 磷酸 烯 醇 丙 酮 酸 结 合 , 大 部 分 BM 乙酸 转化 为 苹果 酸 
(Malat) ， 贮 存在 湾 泡 中 ， 有 机 酸 贮存 在 液 泡 中 使 夜 闻 液 泡 内 的 p 互 值 急 剧 下 降 。 早晨 
气孔 关闭 ， 二 氧化 碳 从 苹果 酸 中 释 出 ， 参 .与 光合 作用 ， 细 胞 液 的 pH 又 接近 于 碱 性 BK 
性 酸度 节律 diurnaler Siurerhythmus) 。 当 白天 炎热 ， 空 气相 对 温度 低 时 植物 可 利 
用 这 种 方法 避免 水 分 从 气孔 蒸发 掉 。 

C4- 植 物 的 光合 作用 方式 还 有 另 一 个 选择 上 的 优点 。 在 高 产 植 物 的 特异 性 维 管束 鞘 
细胞 (Bindelscheidenzellen) 中 四 碳酸 转化 为 二 氧化 碳 和 丙酮 酸 ， 变 温 食 草 动物 不 
能 消化 这 种 细胞 。 星 虫 食用 这 样 的 草 之 后 未 消化 的 维 管束 精细 胞 又 排出 体外 ， 对 于 变温 
动物 来 说 ， 这 样 的 食物 源 没 有 多 大 价值 (Caswell@jMitarb, 1973，1977) 。 (Hw 
动物 可 以 毫 无 困难 地 消化 这 些 维 管束 鞘 细胞 。) 肉质 植物 中 pH 值 的 强烈 日 变化 可 能 还 
能 防止 食 草 动物 食用 ， 但 是 这 ~- 点 还 没有 被 证 实 。 

在 生态 学 上 维 管 植 物 生 产 的 有 机 物质 集中 在 哪 一 部 分 这 个 问题 具有 重要 的 意义 ， 集 
中 在 花蜜 、 种 子 、 时 、 根 ， 还 是 在 木质 部 ? 目前 还 不 能 对 这 个 重要 的 问题 做 出 令 人 满意 
的 回答 。 显 然 ， 不 同 的 维 管 植物 间 有 
差异 ， 一 年 生 植物 与 多 年 生 植物 不 
同 ， 二 年 生 植 物 还 明显 地 存在 内 源 性 
Bil, 同 种 植 物 中 的 这 种 “资源 分 
配 ” 又 强烈 地 受 外 界 因 子 的 影响 。 当 
肥料 和 水 分 充足 时 ， 植 物 只 长 有 一 个 - 
很 小 的 根系 ， SFR 或 矿物 质 很 少 
时 ， 则 会 形成 大 而 深 的 根系 。 按 植物 
整体 的 比例 ， 在 水 分 十 分 充足 时 花 和 
种 子 比 缺 少 水 分 时 要 少 ， 这 一 点 对 只 


ere NF 
阳性 草本 


-—— = So 
er 
- 


CO 吸收 量 ( 毫 克 COs ,分 米 2. 小 时 -1 


F 一 一 一 一 
310 20 30 40 50 60 70 80 #D oe Hf 


在 干旱 条 件 下 才 形 成 花 与 种 子 的 植物 CO 王 末 放 分 
起 着 绝对 的 作用 。 植 物 的 生长 也 受 光 图 36 “在 自然 状态 的 二 氧化 碳 含 量 条 件 下 ， 不 同 

1 MTS Se > Be ie 、 植物 的 净 光 合作 用 与 光 的 关系 。C4- 植 . 物 让 裕 高 

量 的 影响 OCA REE. Da % (Sorghum almum) MEKKC,-t WH WH 4 
AXRA . 产量 高 《 引 自 Larcher，1973)》 。 


现在 谈 谈 动 物 中 的 这 些 现象 。 光 不 作为 动物 的 能 量 来 源 ， 光 对 动物 的 最 基本 意义 是 
iam 《用 眼睛 ) 和 时 间 的 定向 作用 〈 光 暗 交替 ADM HE 中 起 时 间 指示 者 的 作 

。 光 似乎 不 是 动物 代谢 的 必需 因 了 于 ， 因 此 ， 只 要 其 它 条 件 适 宜 也 应 该 能 在 持续 黑暗 
analy BAR DR A) Dix MAR, (eASRARMAMT. 果 
ha, PEED RIES CDauerdunkel) 的 条 件 下 死亡 率 很 高 ,其 原因 现在 还 
不 清楚 。 
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(b) 


图 37 a, 在 Cs- 植 物体 内 二 氧化 碳 被 固定 、 并 形成 同化 物 的 示 意图 。b。C4- 植 

; PEPREAMBAGMM, RuDP=wemyMM, PGS 3- 磷酸 甘油 酸 ，GAP 

3- 磷 酸 甘 油 醛 ， 库 ，Cs 一 C7 的 中 间 化 合 物 ; RuP 5- 磷 酸 核 酮 糖 ，OxAec 草 

本 乙酸 ，Py 丙 柄 酸 ，PGS 脱 水 转变 为 PEP 的 再 生 过 程 未 注 明 〈 引 ALarcher, 
1973) 。 
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图 38 #2 (Tillandsia usneoides) MAPK RRAH RpHMH A 化 
( 5] i Kluge Mitarb, 1973) 。 


HE FD (Vitamin D) WS/EFA CRW A EHP, Aw 
的 太阳 光照 射 ， 7- 脱 氢 胆 固 醇 在 皮肤 中 转化 为 胆 钙 化 醇 ， 如 果 照 射 在 皮 肤 上 的 阳 光 不 
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是， 就 不 发 生 这 个 转化 过 程 。 缺 乏 维生素 D， 骨骼 的 骨 化 不 完 全 ， 小 孩 就 会 患 人 向 RA 
(Rachitis) ， 因 此 ， 在 冬季 长 而 黑暗 ， 夏 季 紫 外 线 辐射 量 〈UYV-sStrahlung) 低 的 北 
纬 地 区 容易 发 生 人 向 伐 病 ， 而 在 太阳 辐射 很 强 的 热带 地 区 就 不 容易 皮 生 向 供 病 。 黑 种 人 在 
北纬 地 区 易 患 伯 供 病 ， 因 为 皮肤 色素 阻碍 阳光 射 人 ， 使 转化 成 维生素 的 前 期 受到 阻碍 。 


相反 ， 白 种 人 在 热带 受到 阳光 的 强 辐射 后 会 有 过 度 骨 化 的 危险 。 黑 种 人 服用 维生素 D 能 


预防 伯 供 病 ， 但 至 今 还 不 能 避免 维生素 D 的 合成 过 剩 现象 。 

这 个 例子 说 明 ， 动 物 的 分 布 可 能 和 光 有 很 大 关系 ， 但 是 对 此 还 缺乏 证 据 。 根 据 这 个 
例子 ， 生 活 在 山谷 中 和 高 山上 的 动物 可 能 对 太阳 辐射 量 的 需求 和 耐 受 性 有 差别 。 人 们 经 
常 觉 得 有 这 种 可 能 性 ， 可 是 至 今 还 没有 得 到 证 实 。Gliick (1979) 证 明了 鸟 类 孵 卵 地 点 
与 照射 在 鸟 偶 上 的 光量 之 间 具 有 明确 的 相互 关系 。 巷 头 燕 逢 、 金 翅 溪 、 锡 嘴 党 的 集 所 接 
受到 的 阳光 比 金 丝 沦 、 绿 金 翅 沦 、 红 淮 的 合 要 多 。 

与 植物 不 同 的 是 在 动物 中 有 夜行 性 的 习性 ， 原 因 往 往 是 夜间 相对 湿度 较 高 。 在 这 种 


' 情 况 下 阳光 只 起 时 间 指 示 者 的 作用 。 


nh. # A 量 


生物 在 分 解 有 机 物 以 获取 能 量 的 时 候 需 要 氧 。 在 缺 氧 的 情况 下 可 以 通过 其 它 的 途径 
获得 能 量 ， 但 是 效率 较 低 。 当 突然 加 大 能 量 消 耗 量 时 生物 会 暂 时 缺 氧 〈 指 动物 ) ， 生 物 
也 能 够 持续 地 或 长 期 地 在 无 氧 或 含 氧 量 低 的 环境 中 生活 ， 但 这 只 是 指 那些 水 生生 物 或 土 
壤 生 物 ， 不 是 指 陆 生生 物 。 

在 陆地 上 ， 或 者 说 在 空气 中 有 足够 的 氧 。 在 高 原 上 空气 中 的 含 氧 量 减少 ， 鸟 类 和 哺 
乳 类 获得 能 量 的 高 效率 受到 影响 。 进 化 使 血红 蛋白 对 氧 有 很 大 的 亲人 合力 ， 但 是 在 这 些 地 
方 似 乎 不 太 成 功 。 也 正 是 通过 这 个 事实 使 人 们 注意 到 水 生生 物 就 是 利用 了 这 个 途径 ， Ff 
ABT BB CBohreffekt) 和 Root 效应 CRooteffekt) (MMHochachka, So- 
mero, 1973) ， 尽 管 血红 蛋白 对 氧 的 亲 合 力 高 ， 但 是 也 能 将 氧 释 放 到 各 个 器 官 。 增 加 
血 滚 中 曾 红 蛋白 量 可 以 适应 于 高 原 环 境 ， 输 送 更 多 的 氧 ， 提 高 血 说 中 血红 蛋白 含量 是 一 
种 容易 达到 的 适应 能 力 ， 经 过 一 个 较 长 的 时 期 就 可 以 增加 其 含量 ， 遗 传 因 于 对 此 起 一 定 
的 作用 。 目 前 还 不 能 肯定 ， 是 否 血红 蛋白 对 氧 的 亲 合 力 增加 以 及 血红 蛋白 量 增 放 是 使 动 
物 能 够 适应 氧气 稀薄 环境 的 唯一 原因 。 从 生理 学 角度 对 这 个 问题 研究 得 还 不 够 ， 特 别 是 
缺乏 变温 动物 和 植物 的 研究 资料 。 

许多 动物 把 氧 贮存 在 肌肉 组 织 的 肌 红 和 蛋白 中 ， 以 应 付 短 时 间 的 较 高 需 氧 量 和 能 量 获 
得 的 高 效率 。 氧 从 血液 中 的 血红 蛋白 输送 到 肌肉 中 的 肌 红 蛋白 ， 使 动物 的 肌肉 呈 红 色 。 
这 种 动物 能 快速 奔跑 或 迅速 飞行 很 长 的 距离 。 够 、 雇 、 构 策 属 鸟 类 或 海鸥 的 胸 肌 以 及 
免 、 庆 和 羚 皇 的 肌肉 组 织 都 呈 红 色 。 仅 仅 为 了 躲藏 而 短 距 离 地 疾 跑 的 动物 的 肌肉 组 织 中 
不 能 贮 氧 ， 央 此 肌肉 旦 白色 ， 例 如 ， 家 免 以 及 多 数 鹊 鸡 亚 目 鸟 类 的 胸肌 。 这 些 动物 的 肌 
肉 由 收缩 性 纤维 组 成 ， 只 能 短 时 间 地 维持 高 效率 。 鲸 肌肉 组 织 内 的 肌 红 蛋白 也 能 贮 氧 ， 
因而 鲸 肉 呈 深 红色 。 饥 在 入 入 水 中 之 前 肺 中 不 贮 氧 ， 在 水 中 利用 肌 红 蛋 A 〈Myoglo- 
bin) 中 贮存 的 氧 。 

除了 经 过 柠檬 酸 循环 和 呼吸 链 从 葡萄 糖 获得 能 量 外 ， 在 遇 到 这 种 “主动 缺 氧 ”时 ， 
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述 有 其 它 供 能 途径 ， 这 些 途 径 存在 手 细菌 中 ， 而 不 存在 于 动物 中 。 人 们 只 能 推测 这 些 途 
径 是 在 进化 过 程 中 随 之 而 带 来 的 “遗传 负荷 2》， 以 后 在 选择 中 才 突 然 显示 出 它们 的 优越 
性 〈Thauer，1977) 。 在 恒温 动物 体内 主要 是 通过 乳酸 发 酵 〈Lactatgirung) ， 和 葡萄 


糖 不 是 进入 柠 楼 酸 循环 ， 而 是 从 丙酮 酸 转 化 为 终 产 牺 乳 酸 。 
采用 这 种 获 能 途径 ， 从 每 一 克 分 子 葡 萄 


| ntenfische) 和 淤 鳃 类 (Muschel) 在 逃避 时 
os RAL ARURME Octopingtrung) 《图 罗 和 


和 葡萄糖 

说 这 稿 中 获得 2 个 ATP, 有 一些 动物 tn HE 

oe ik 2, ARIE, TRB MAR 能 
oe eee vt 3 途径 则 获得 38 个 ATP (图 39) . SR CTi- 


了 | 图 109) 。 同 样 ， 这 种 过 程 也 是 短 时 间 地 进 
五 酸 行 ， 并 且 获 能 较 少 。 如 同 乳 酸 一 样 ， 章 鱼 碱 
cae 在 正常 条 件 下 被 转化 ， 从 而 进入 代谢 库 中 。 

4 许多 生物 在 缺 氧 的 环境 条 件 下 可 以 长 期 
(FARR) 地 完全 通过 其 它 途 径 获 得 能 量 ， 例 如 微生物 


的 栈 酸 发 酵 或 乙醇 发 酵 ， 肠 寄生 性 蠕虫 的 现 
SA RM (Succinatgartng) (39) 。 这 
些 形式 似乎 把 “主要 获 能 途径 ” 〈 在 系统 发 
, TOT ERE one KMRL GMMR) 丢失 了 。 近 来 更 多 的 

vv 天 短期 发 本 (oo 支 路 ) 研究 表明 ， 许 多 水 生动 物 表现 出 很 大 的 灵活 

图 39 动物 获 能 的 生化 途径 。 主 要 途径 为 ， 性 ， 在 短期 或 长 期 缺 氧 的 环境 下 也 能 采取 发 

葡萄 糖 - 栓 柑 酸 循环 呼吸 链 〈 有 氧 氧 化 ) ， 从 酵 的 途径 ， 但 是 在 正常 情况 下 仍 循 柠檬 酸 循 

ee U ERAN Cine © 环 和 呼吸 链 的 途径 ， 如 沙 时 属 、 许 多 海洋 或 

Er 人 关 Me os WKN. MBE, BCRAMAAFS 

REMERON RAeMaME oer || CED. URN CARLA, D 

ATP, OXA=A%ZM; PEP= % MM BE 部 分 苹果 酸 经 丙酮 酸 转化 为 乳酸 或 醋酸 ， 通 

itd ae aa reals SBE EMER ELI GSI 8 个 ATP, 比 乳酸 
发 酵 有 利 ， 但 不 如 经 柠檬 酸 循环 和 呼吸 链 途 径 有 利 。 可 以 肯定 有 许多 水 生动 物 能 够 在 较 
长 时 间 的 无 氧 环境 中 生存 。 

我 们 必须 清楚 地 看 到 ， 动 物 的 食物 需要 量 很 大 ， 而 获得 的 能 量 较 少 。 加 大 取 食 量 不 
能 偿 补 较 高 的 食物 需要 量 ， 因 为 这 样 又 要 增加 能 量 的 消耗 。 如 果 说 上 述 途 径 对 动物 不 只 
是 通过 消耗 能 量 而 继续 生存 下 去 ， 而 且 还 有 更 大 的 意义 ， 那 么 食物 供 给 量 就 必 须 很 大 

( 见 Zebe，1977 综 述 ) 。 

落 潮 时 海洋 潮 间 带 缺 氧 。 此 时 贝 类 关闭 贝壳 ， 因 为 流 经 鳃 的 高 含 氧 量 水 流 很 小 ， 就 
象 流 经 甲壳 动物 和 多 毛 纲 动 物 所 栖息 的 孔道 的 水 流 -- 样 。 淡 水 和 封闭 的 海洋 区 域 GF 
的 海 、 黑 海 ) 缺 氧 对 于 人 类 是 极为 重要 的 。 

水 体 中 的 氧 有 了 两 个 来 源 ， 第 一 是 空气 中 的 氧 溶解 在 水 中 ， 这 个 过 程 很 慢 ， 而 且 只 有 
当 表 面 的 水 翻 到 深 处 时 才能 把 氧 带 人 水 的 深层 。 这 在 湖面 上 需要 有 狂风 ， 由 于 在 温暖 的 
夏季 很 少 刮 大 风 ， 而 且 温 度 又 高 ， 所 以 帮 乎 不 会 发 生 这 种 水 流 的 交替 现象 ， 而 此 时 生物 


e 50 。 


\ ee 


的 代谢 率 和 耗 氧 量 也 特别 高 。 第 二 是 通过 水 生 植 物 CWasserpflanzen) 供 氧 ， 主 要 是 
浮游 生物 Plankton) 中 的 藻类 (Algen) 。 当 然 这 仅仅 局 限于 光 可 Bit 的 水 体 部 
分 ,如 果 水 体 中 供给 植物 的 营养 物质 丰富 ,使 浮游 藻类 过 多 ,其 结果 就 使 水 体 透 光 率 降 低 ， 
这 时 光合 作用 只 集中 在 水 体 表 面 。 施 肥 过 多 也 会 使 水 体 缺 氧 ， 这 种 危害 会 随 之 而 加 重 ， 
其 原因 是 浮游 营 类 大 量 繁殖 后 ， 死 亡 的 藻类 大 量 地 沉 和 人 水底， 细菌 分 解 这 些 营 类 时 必然 
Bes. Him 湖泊 中 的 氧 能 够 因此 而 耗 eS, 使 所 有 的 生物 死亡 。 这 如 是 水 体 EE 
(Eutrophierung) 的 原因 。 施 肥 给 水 体 中 与 在 陆地 上 施肥 得 到 的 效果 完全 不 同 。 在 营 
养 物质 贫 崇 的 湖泊 中 光 能 透 进 很 深 的 水 层 中 ， 在 深 达 50 多 米 处 仍 有 营 类 营 光 合作 用 ， 释 
放出 氧 。 在 营养 物质 贫 交 的 湖泊 中 的 鱼 产 量 (Fischproduktion) 反而 比 在 营养 物质 丰 
富 的 湖泊 中 高 。 也 有 一 些 未 经 人 类 于 水 而 营养 物质 丰富 的 湖泊 。Reichholi 指出 ， 越 冬 
的 鸭 群 会 把 沿 因 河 的 那些 营养 物 质 丰 富 的 水 库 中 的 水 生 植 物 全 部 吃 光 ， 避免 水 体 中 有 机 
物质 沉 大 水 底 因 腐烂 而 耗 氧 。 因 为 鸣 (Enten) 在 新 陈 代 谢 中 消耗 空气 中 的 氧 ， 所 以 水 
体 中 的 氧 不 受 损失 。 关 键 是 不 要 惊扰 鸭 群 ， 让 它们 大 群 地 出 现在 湖泊 上 ， 这 样 才能 防止 
耗 氧 ， 阻 正 湖 泊 陆 地 化 〈Reichholf，1975) , 


A, k (Feuer) 


许多 自然 生态 系统 中 常常 有 规律 地 发 生火 灾 ， 一 般 是 由 上 自燃 或 内 电 所 引起 的 ， 如 干 
WR Wiis (Tundra) 、 整 个 泰 加 木林、 热带 稀 树 草原 Gavannen) .草原 (Ste- 
ppe) 、 广 义 的 地 中 海 生物 群落 、 加 利 福 尼 亚 浓密 常 绿 阔 时 灌 从 〈Chapparal) 、 佛 罗 
里 达 松 林 和 环绕 地 中 海 生 长 的 硬 时 森林 〈Hartlaubwalder) ， 澳大利亚 的 一 些 核 树 
(Eukalyptus) 林 也 时 常 起 天 然 火 。Zackrissoa 对 古 树 的 火灾 痕迹 进行 了 详细 的 研究 。 


结果 表明 ， 在 人 类 采取 保护 措施 之 前 ， 北 欧 的 泰 加 森林 每 个 世纪 约 发 生 两 起 火灾 。 加 拿 ， 


大 昔 原 地 蒂 和 阿拉 斯 加 萌 原 地 带 发 生火 灾 的 次 数 也 大 致 如 此 。 热 带 稀 树 草原 、 草 原 以 及 
地 审 海地 区 火灾 发 生 的 次 数 要 多 一 些 。 简 而 言 之 ， 松 Kiefer, WEPinus) . HR GR 
属 Quxercxs》 以 及 杜 鹏 花 科 植物 (Ericaceen) 是 典型 的 “火灾 植物 ”， 在 它们 的 生长 地 
时 常 发 生 天 然 火 灾 ， 因 此 们 区 这 种 条 件 适 永 性 很 强 。 

这 些 植物 的 厚 树 皮 能 起 很 好 的 防火 作用 ， 火 灾 过 后 它们 仍 能 生存 下 来 。 如 果树 皮 的 
天 部 分 被 火烧 挤 了 ， 它 们 仍 能 再 生出 来 。 火 的 加 热 作 用 使 从 和 蜗 石 南 属 〈Caliunc) 植 物 
的 种 子 更 易 萌 发 ， 许 多 种 松 的 种 子 经 70 一 80 的 高 温 加 热 后 才 从 松 果 中 脱落 出 来 ， 以 后 
便 在 不 存在 竞争 NSA, DNA Be WN 籽 苗 对 竞争 十 分 敏感 。 地 衣 类 
(Flechten) 的 喜 煤 网 衣 (DCecidea anthracophila) 和 弗 氏 WK (Lecidea friesii) 
只 生长 在 木 迪 上 上， 因此， 森林 火灾 Waldbrand 与 这 些 植物 的 生长 有 密切 的 联系 。 
在 这 些 地 区 生活 的 动物 对 火灾 具有 人 似 的 适应 性 。 许 多 鞘翅 目 昆 囊 将 卵 排 在 较 热 的 木头 
证 ， 在 吉 丁 虫 科 昆虫 身上 甚至 发 现 了 红外 感受 器 ,使 它们 能 够 找到 火灾 发 生 以 后 的 地 方 

与 老 的 、 浊 割 后 的 草原 比 ， 火 灾 以 后 萌发 并 且 迅 速 地 繁殖 起 来 的 植物 对 于 许多 鸟 类 
和 哺乳 动物 AD 是 更 好 的 食物 ， 所 以 为 了 提高 沼泽 雷 鸟 (Moorschneehuhn) MEK 
(Schneehase) 的 现存 量 ， 几 个 世纪 凡 来 人 们 定期 地 放火 烧 苏格兰 的 灌木 从 。 对 于 黑 
x4 (Birkhuhn) 来 说 也 是 如 此 。 火 烧 后 生长 出 的 植物 中 的 营养 物质 含量 比 ZW, XI 


* $1. 


割 后 生长 出 的 植物 要 高 ， 这 对 动物 来 说 更 为 美味 可 口 。 美 国 东南 部 松林 草原 中 经 过 一 次 
火烧 或 一 次 砍伐 后 生长 出 的 植物 中 扰 、 磷 、 钾 、 镁 的 含量 明显 增加 ， 火 烧 后 生长 出 的 植 
物 中 氮 、 钙 、 镁 的 含量 比 砍 伐 后 生长 出 的 含量 更 高 ， 而 且 要 经 过 4 一 6 个 月 以 后 ， 这 些 
植物 中 所 含 矿 物质 成 份 的 含量 才 降 至 一 般 水 平 〈Christensen，1977 ) 。 

还 有 一 些 植物 对 火 特别 敏感 ， 如 云 杉 〈Fichten) 以 及 山 毛 梯 、 根 树 等 落叶 树 。 只 
有 通过 风 的 作用 使 地 面 上 到 积 了 足够 的 可 燃 物 质 后 ， 云 杉林 或 山 毛 梯 林 才 会 发 生火 灾 ， 
Ak, ASPB GARRET RID 一 般 不 发 生 天 然 火 灾 。 

火 对 植物 群落 的 组 成 起 着 显著 的 作用 。 在 北欧 西伯 利 亚 泰 加 森林 带 (Taigagiirtel)5 
云 杉 与 松 交 替 出 现 的 现象 就 是 火灾 的 产物 。 如 果 没 有 火灾 ATR ， 就 仅 有 云 
杉 一 种 树木 。 火 灾 使 云 杉 受到 很 大 损失 ， 才 使 得 松 有 可 能 保留 下 来 。 我 们 可 以 把 抵抗 火 
灾 的 能 力 看 成 是 一 种 竞争 的 机 制 。 许 多 囊 燃 性 物质 从 松树 上 落下 求 ， 稀 松 地 聚积 起 来 ， 
这 样 火 灾 很 容易 发 生 ， 使 云 杉 受 到 损害 。 云 杉 生 长 得 密集 可 以 防止 火灾 。 云 杉 针 叶 短 
落 在 地 上 厚 厚 地 、 扎 实地 堆积 起 来 ， 不 易 燃 烧 ， 这 样 云 杉 在 火灾 发 生 时 就 受到 一 定 程 度 
的 保护 。 在 北美 的 栎 树 热带 草原 也 有 类 似 的 情况 ， 此 处 的 标 树 长 有 特殊 的 树 皮 《如 同 地 
中 海地 区 的 栓 皮 木材 民 orkeichen) ， 所 以 大 火 过 后 仍 能 余生 ， 种 子 在 不 存在 竞争 的 空 
间 中 萌发 。 著 名 的 免 与 狂 猎 种 群 周 期 性 波动 可 能 也 与 火 的 周期 性 有 关系 。 

人 类 一 向 尽 可 能 地 与 火灾 做 斗争 ， 使 人 类 居住 区 火灾 发 生 的 次 数 大 大 下 降 ， 使 植物 
群落 的 组 成 发 生 强烈 变化 。 云 杉 “ 冯 人 ”了 北欧 ， 北 美 标 树 热带 草原 上 灌木 从 生 ， 从 而 
排挤 了 本 地 的 榴 树 ， 灌 木 也 挤 人 了 非洲 热带 草原 中 ， 使 适应 于 火灾 的 动物 碱 少 了 。 

出 于 这 个 原因 北美 、 南 美 、 非 洲 以 及 欧洲 在 自然 保护 、 土 地 管理 中 都 人 为 控制 地 进 
行 放 火 。 用 这 种 方法 已 使 北美 杯 树 热带 草原 乡 次 再 生 复原 。 在 北欧 一 些 地 区 和 北美 国立 
自然 保护 区 中 云 杉 曾 被 排挤 而 减少 ， 人 为 放火 使 新 生 的 云 杉 渐渐 地 阻止 了 巨 杉 (Mam- 
mutbiume) 的 发 芽 和 生长 。 在 佛罗里达 州 南 部 大 沼泽 地 (Everglades) 一 直 用 大 为 
放火 的 方法 保持 自然 的 植被 〈 参 见 Riess 和 George，1972 年 的 文章 ) ， 否 则 自然 的 松林 
及 草原 就 要 消失 。 

人 类 曾经 艰难 地 学 习 运 用 火 ， 与 火 共存 ， 今 天 人 类 已 经 能 够 在 具有 一 定 的 退 变 条 件 
下 施放 冷 火 ， 这 相当 于 砍伐 的 作用 ， 同 时 也 豆 以 施放 热火 ， 分 解 部 分 粗 腐 殖 质 〈Rok=- 
humus) 层 ， 促 使 它们 转变 为 真正 的 腐殖质 。 人 类 已 经 知道 了 顺风 的 热火 与 逆风 的 冷 火 
的 区 别 。 不 同类 型 的 火 可 使 昆虫 受 到 个 同 程度 的 损害 ， 但 是 效果 一 般 比 人 们 预料 的 要 
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七 种 间 竞 等 


人 们 往往 认为 种 间 竞 争 影响 生物 的 空间 分 布 ， 特 别 是 在 人 们 还 没有 找到 使 某 一 空间 
中 缺少 某 种 生物 的 生态 因子 时 ， 更 是 如 此 。 这 种 解释 把 事情 看 得 过 于 简单 。 在 没有 确 首 
的 证 据 时 不 应 该 把 竞争 当 作 生态 因子 。 

在 任何 情况 下 都 要 把 历史 上 的 竞争 Chistorische Konkurrenz) 和 现实 中 的 竞争 
双 分 开 来 。 毫 无 疑问 ， 竞 争 曾 使 生物 适应 了 各 种 不 同 的 生存 条 件 。 今 天 生物 已 经 适应 了 
各 种 环境 ， 那 么 现实 中 还 存在 竞争 吗 ? 在 讨论 这 个 问题 时 要 首先 把 动物 、 植 物 、 微 生物 


es bb2 。 


” 酸性 水 体 中 ， 这 样 它们 的 幼虫 就 被 限制 


— « USRE (Tribolium) 和 锯 谷 盗 属 (Ory- 


区 分 开 来 。 由 于 动物 具有 运动 能 力 、 感 觉 器 官 ， 因 而 决定 着 它们 能 分 别 选 择 极 为 不 同 的 
小 生境 ， 这 不 仅 指 选 择 的 某 一 个 阶段 ， 而 且 指 通过 护 幼 哺 幼 而 传 给 下 一 代 的 小 生境 选择 
(Biotopwahl) 。 大 多 数 陆 生动 物 都 具有 一 定 拇 护 幼 行为 ， 它 们 会 将 卵 产 在 对 下 一 代 生 
长 有 利 的 地 方 。 从 数 堆 、 植 物 落叶 处 到 海滨 沙滩 上 都 有 生活 在 腐烂 物 中 的 Zimosiza 属 蝇 
类 幼虫 ， 它 们 会 根据 认 烂 的 植物 种 类 和 流 过 这 些 植 物 间 的 流体 含 盐 量 进 行 排 卵 。 昌 然 晴 
WELeucorrhinia dubia 的 幼虫 也 能 在 碱 


性 水 体 中 生长 ， 但 是 晴 诈 总 是 将 卵 产 在 ae 


拟 谷 盗 属 


在 酸性 水 体 中 。 人 们 对 于 寄生 蜂 对 宿主 aes 


的 高 度 特 化 的 选择 性 进行 过 许多 研究 。 
寄生 峰 不 仅 能 寻找 到 各 自 的 宿主 ， 而 且 
还 能 知道 宿主 是 否 已 被 寄生 ， 已 寄生 的 
PASBEEH TMS, RA 
中 主动 地 进行 这 种 区 别 能 使 竞争 降低 到 
最 小 的 程度 。 在 试验 条 件 下 怎样 才能 让 
两 种 动物 生活 在 同一 个 人 造 的 生境 中 仍 
然 是 一 个 问题 。 试 验 结 果 总 是 其 中 某 个 
物种 在 较 短 的 时 间 内 就 死 光 了 。 如 果 在 
自然 条 件 下 这 两 个 物种 也 许 会 选择 不 同 
的 生境 。 通 过 实验 可 以 证 明 这 一 点 。 把 


i Et HE IS 


拟 谷 盗 属 
HOA aa 


每 10 克 面粉 中 的 成 下 数量 


zaephilus) 的 昆 由 放 人 面粉 中 ， 锯 合 
BcMMonmneenc:, oma Ne eveaxonweRenanae ag 
面粉 中 放 人 小 玻璃 管 ， 饮 谷 盗 就 会 躲 在 种 就 能 够 共存 〈 根 据 Crombic， 引 自 MacArthur 和 
小 琉璃 管 中 ,， 实际 上 这 已 不 再 是 一 个 生 Seinen * 
境 ， 而 是 两 个 生境 了 ， 这 样 ， 两 个 不 同 物种 就 可 以 世 世 代 代 地 生活 在 一 起 了 (图 
40) , 

在 野外 由 于 具有 选择 行为 ， 所 以 不 同 种 的 动物 之 间 现 实 的 竞争 应 该 是 不 存在 的 。 这 
些 实验 强调 了 在 生态 学 中 一 向 给 予 特 别 重 视 的 原理 ， 竞 争 排斥 原理 〈 卫 xklusionsprin- 
zip) 或 根据 其 发 现 者 命名 为 莫 纳 特 原 理 (Monardsches Prinzip) 、 高 斯 原理 〈Ga- 
usesches Prinzip) 。 根 据 这 个 原理 ， 两 个 物种 出 现在 同一 个 生境 时 ， 它 们 在 生态 上 必 
须 是 有 区 别 的 。 亲 缘 关 系 很 近 的 物种 〈 如 属于 同一 个 属 的 物种 ) 的 生物 学 特性 一 般 都 十 
分 相近 ， 记 以 亲缘 关系 很 近 的 物种 或 者 不 生活 在 同 -- 个 生境 中 ， 或 者 具有 完全 不 同 的 生 
态 需求 。 上 面 举 的 例子 就 说 明了 这 一 点 。 

寄生 虫 中 有 许多 极 好 的 例子 能 说 明 亲 缘 关 系 很 近 的 动物 中 的 生态 分 离 现象 ， 例 如 ， 
不 同 种 的 到 和 螨 常 第 分 别 寄生 在 宿主 身上 的 六 同 部 位 〈 图 5) 。 在 这 方面 ， 分 类 学 的 基 
础 工作 已 做 了 很 多 ， 而 试验 研究 仍然 做 得 很 少 ， 而 正 是 这 些 研 究 才 是 关于 生态 系统 中 资 
源 利 用 的 试验 研究 的 良好 开端 。 和 希望 根据 现 有 的 、 极 好 的 基础 材料 ， 立 即 对 这 个 生态 学 
上 的 重要 领域 进行 试验 研究 。 
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图 41 £FHW=HtHH CRE) 的 不 同 酶 活性 
(3] B Hylleberg, 1976) 。 
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Hylleberg St #2 EB (Hy- 
drobia) 的 三 种 几乎 没有 区; 别 
的 动物 做 了 试验 ， 说 明了 亲缘 
关系 祖 近 、 在 同一 生境 、。 会 用 
同一 种 食物 的 动物 是 怎样 发 生 
EAS BW (41). 这 三 个 
物种 都 生活 在 盐 涡 草 地 中 = 
plies 它们 区 分 开 来 二 但 

它们 的 发 育 形 式 明 显 不 同 。 
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只 能 从 消化 酶 的 不 同 活 竹 来 确定 。 
aa loa 了 在 生态 学 上 没有 区 别 的 物种 共同 生活 在 一 起 的 现象 8 通过 
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图 42 2 LA CPA) 对 5 种 与 土壤 条 件 有 关 的 因子 
的 生态 需求 。 黑 横道 的 宽度 表示 比例 数 ， 即 物种 在 单 因 子 样品 中 的 
百分比。 为 了 便于 比较 ， 将 每 个 物种 和 每 个 因子 的 最 高 值 看 成 为 
100 (= 图 中 的 0.5 厘 米 ) 。 只 有 Nacl! 是 估计 值 。 当 今 把 Strenzke 
《1951) 做 过 的 这 种 定量 的 描述 称 之 为 “生态 位 ,这 种 生态 位 的 概 
念 与 也 lton 的 袜 念 不 同 〈 人 参见 图 1) 〈 引 自 Strenzke，1951) 。 
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实验 分 析 和 预测 做 出 了 这 样 
的 假设 .这 些 共同 生活 的 物 
种 由 于 其 它 因 子 “ 捕 食 者 、 
BHA) 的 作用 达 不 到 在 现 
有 空间 及 食物 条 件 下 应 该 达 
到 的 密度 ， 在 这 些 情 况 下 * 
亲缘 关系 相近 、 在 生态 学 上 
又 无 区 别 的 物种 当然 可 以 共 
。 兴 个体 数 达到 生境 的 容 
纳 量 时 竞争 才 会 发 生 。 以 土 
讲 的 不 属于 这 种 情况 8 
近年 来 用 “生态 位 世 这 
个 词 定量 地 描述 一 个 物种 在 
生态 系统 中 的 需求 以 及 种 间 
的 界限 。 在 进化 过 程 中 生物 
适应 特定 的 生态 位 。 在 生态 
位 这 个 新 概念 外 现 之 前 ， 
Strenzke 和 Zakaer 就 已 经 
对 某 个 物种 的 生境 需求 做 过 
THEVA. mMElton 给 
生态 位 下 的 定义 具有 完全 不 
UW, iA, “AS 
间 生 物 在 生态 系统 中 的 
“guy, see 
功能 (A 1 和 图 42》 。 按 照 
Elton 的 观点 ， 南 半球 的 企 
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炙 和 北半球 的 海 鸠 具有 相同 的 生态 位 〈 今 天 人 们 常常 称 之 为 等 位 ) 。 由 于 生态 位 有 许多 
完全 不 同 的 定义 ,所 以 应 该 完全 废弃 这 个 概念 ， 或 者 作者 应 该 说 明 他 所 用 的 是 哪个 定义 。 
动物 在 占领 一 个 新 的 生境 时 会 发 生 激烈 的 竞争 。 哪 些 动物 能 够 首先 占领 雨 后 的 水 塘 


或 水 坑 完 全 是 偶然 的 ， 许 多 物种 都 能 首先 占领 这 些 地 方 ， 并 且 几 乎 完全 占领 这 些 空间 ， 


以 便 排 挤 掉 后 来 者 ， 因 此 新 生境 的 初始 状况 并 不 是 完全 相同 的 。 《植物 也 是 如 此 。 参 见 
44 K- 选择 和 r- 选 择 。) 

这 一 点 对 浅海 动物 的 迁徙 具有 长 远 的 意义 。 在 严冬 (Winter) 季 节 北 海 (Nordsee) 
海底 的 动物 要 死 掉 -- 大 半 ， 北 海 海 底 至 今 仍 未 被 占领 ， 可 是 在 浮游 生物 中 有 各 种 底 栖 动 
物 的 幼虫 ， 如 沙 生 海 晴 (Mya arenaria) 、 白 色 真 蛇 尾 9251paxra al1aicazs)、 食 用 乌 蛤 
(Cardium edule) 、 海 滨 沙 盟 CArenicola marina) 等 等 。 这 些 幼 束 并 不 是 单独 地 随 
机 分 布 ， 而 是 聚集 成 团 ， 哪 种 幼虫 团 落 人 海底 就 决定 了 以 后 哪些 动物 占领 这 些 海底 。 当 
一 个 沙 生 海 螂 的 幼虫 困 占 领海 底 后 ， 其 它 幼 虫 团 就 失去 了 这 种 机 会 ， 因 为 它们 会 被 沙 生 
海 螂 滤 食 掉 。 种 间 竞 争 在 海底 十 分 激烈 ， 先 来 者 排挤 后 到 者 ， 当 严冬 再 次 来 临时 客 们 会 
全 部 被 消灭 掉 。 

此 外 ,我 们 必须 对 生境 的 不 同 平面 和 动物 的 生态 需求 进行 划分 。 在 非洲 草原 上 ,动物 
的 食物 资源 利用 划分 得 很 细 ， 有 蹄 类 间 很 少 发 生 竞争 。 长 颈 鹿 吃 树冠 的 叶子》 KMAM 
树 下 部 的 叶子 ， 黑 犀牛 吃 灌 木 叶子 ， 斑马 〈Zebras) OKRA Nas +AU Re wit 
生 胜 羚 吃 草皮 。 因 此 在 食物 分 配 上 几乎 不 存在 种 间 竞 争 。 

如 果 没 有 足够 的 水 源 〈Wasserstellen) ， 相 隔 较 长 时 间 才 能 . 喝 到 水 ， 那 么 所 有 
动物 就 会 消失 。 早 季 末 期 上 述 动物 间 对 水 源 的 竞争 是 十 分 激烈 的 。 种 间 形 成 等 级 ， 与 种 
内 的 禽 群 等 级 相似 。 一 般 情 况 是 象 (Elefant) 先 主宰 水 接 ， 然 后 是 犀牛 (Nashar- 
ner) 、 河 马 (Nilpferde) ， 最 后 是 斑马 和 羚羊 〈Antilopen) 。 但 是 这 种 等 级 序 列 也 
可 以 颠倒 过 来 , 黑 羚 羊 (Rappenantilope) 能 驱赶 走 斑马 ， 甚 至 能 赶 走 象 (图 44) 。 在 
动物 中 这 种 现实 的 、 为 了 得 到 必须 经 过 较 长 间隔 并 且 存 在 时 间 较 短 的 必要 生活 资源 而 进 
行 竞 争 的 现象 是 十 分 普遍 的 。 下 面 举 几 个 例子 来 说 明 。 


图 44 SAE PRED Ark ee CL Klingel, 3] GLeuthold, 1977) 。 


在 北美 ， 吸 木 鸟 (39phyrapicus) 在 树 上 吃 出 具有 一 定形 状 的 洞 ， 姨 食 流出 的 并 液 ， 
以 后 吸 木 鸟 定期 地 飞 回 来 捕捉 聚集 在 汁 流 上 的 昆虫 。 许 多 其 它 状 椎 动物 也 食 树 的 汁液 和 
56…。 


mn 
四 
, 
4 
' 


. 


BA, REA PAAR AH HR RE ET CC Randordnung) ， 其 中 松 
ft (Eichhérnchen) 的 地 位 最 高 ， 其 次 是 肉 雄 吸 木 鸟 (Sphyrapicus) , 随后 为 具 
彩色 羽毛 的 吸 木 鸟 \. 稳 ,最 后 是 峰 鸟 , 剩 下 的 汁液 足够 蜂鸟 食用 ,所 以 似乎 蜂鸟 出 现 与 否 和 


吸 木 鸟 在 树 上 吸 的 洞 有 关 〈 图 45) 。 在 汗液 
止 无 峭 椎 动物 也 形成 了 一 种 等 级 。 白 天 ， 胡 
蜂 的 地 位 最 高 ， 然 后 是 丽 晶 属 (Calli phora) 
和 绿 蝇 属 〈 工 xcilia) 的 晶 类 ,随后 为 小 型 晶 
类 。 墨 蝇 属 (Mesembrina) 蝇 类 虽 然 个 体 
大 ， 但 是 竞争 不 过 其 它 动物 。-- 些 小 型 蝇 类 
( 鼓 翅 蝇 科 ) ABV AUS (AR BBD 。 
小 型 蝇 类 旋转 式 地 煽动 着 张 开 的 起 膀 冲 向 比 
它们 大 得 多 的 昆虫 ， 翅 膀 父 上 的 黑 点 使 旋转 
式 运动 显得 更 加 剧烈 ， 大 型 蝇 类 遭 到 这 种 攻 
击 后 毫 不 反抗 地 退出 。 胡 蜂 (Hornissen) {§ 
尔 来 到 这 里 ， 能 胜 过 其 它 动物 。 夜间 ， + 


图 45 “在 吃 木 岛 吸 出 的 汁液 上 形成 的 社会 等 

级 制度 〈Hierarchie) , RS=th mR, SS=K 

AN CSphyrapicus) ; ISS=7) RAR, 

DW=3# G0 EWKASR, NH=—8, HB= 
WES ( 5] Foster@Tate, 1966) 。 


液 上 有 可 能 出 现 三 种 现象 。 蚂蚁 CWE Formica, Lasius) KHMER RPE 
Forficula) 完全 占领 这 个 领地 。 这 两 类 昆虫 数量 很 多 ， 围 绕 在 半 液 周 围 不 让 其 它 昆虫 
人 靠近。 如 果 蚂 蚁 或 革 翅 目 昆 虫 数 量 不 多 ， 夜 臧 就 要 占领 这 个 食物 领地 。 在 同一 个 地 方 可 
以 同时 有 10 种 数量 相同 的 动物 。 一 般 关 型 的 党 夜战 属 〈Cutocu1c) 昆虫 最 占 优势 ， 其 它 
昆虫 《多 数 为 夜 蛾 ) 的 个 体 大 小 差 太 多 ， 它 们 得 避 开 党 夜 峨 拍打 着 的 翅膀 。 如 果 还 有 空 
余 的 地 方 ， 步 行 虫 和 每 斯 也 会 到 此 寻 食 。 在 有 汁液 流出 的 地 方 物种 数量 和 个 体 数 量 都 会 “ 


明显 增加 


et is 向 


我 们 已 经 几 次 谈 到 过 , ZEAE A 
GER 岩 ) 和 富 绕 的 土壤 GRA A 
灰质 土壤 ) 上 动物 种 群 密度 有 很 大 差 
异 。 如 果 散 落 的 岩石 (或 人 造 盐 渍 地 
Salzlecken) 能 提供 必需 的 微量 元 素 ， 那 和 
土壤 中 的 微量 元 素 就 可 以 得 到 补充。 非洲 
原始 森林 中 的 大 猩猩 (Gorillas) 象 东 南亚 
的 猩猩 〈Orang-Ultan) —#, IRR BRU 
来 到 这 些 地 方 (Mackinon，1974) 。 在 贫 
FSH AGERE (Elch) BASS 钠 的 水 
生 植 物 就 可 以 存活 (Botkin 和 Mitarb ， 
1973) 。 中 世纪 以 来 中 欧 森 林 贫 交 土 地 上 就 设 
置 了 供 野 兽 钱 食 的 盐 渍 石 ， 那 时 这 一 -条 就 已 
经 定 为 守 林 人 的 职责 。 在 非洲 以 及 澳大利亚 
都 发 现 ， 食 物 中 的 含 盐 量 与 动物 密度 之 间 有 
一 定 的 关系 (Blair-West 和 Mitarb,，1968) 。 
图 46 汁液 上 的 不 同 种 夜 昭 。 为 争 抢 盐 渍 地 而 引起 的 竞争 往往 是 十 分 激烈 
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的 。 象 海 莲子 属 〈Salicornia) 这 样 的 含 盐 植物 是 内 陆 的 家 免 和 野兔 的 最 理想 食物 。 这 
些 结论 并 不 是 不 能 否定 的 ， 人 们 不 断 地 证 明 动 物 肾 脏 滞留 钠 的 能 力 很 高 。 也 许 在 看 物质 
贫 交 的 土地 十 含 盐 量 和 种 群 密度 之 间 才 有 密切 的 关系 ， 而 在 现代 的 人 工种 植 芭 区 忆 冬 季 
me, BAW) 是 不 存在 的 (参见 WeeksMMitarb, 1976) 。 

我 们 可 以 把 这 些 资源 看 成 是 生境 中 的 “公共 设施 ” = (Gemeinschaftseinrichtun- 
gen), 它们 对 物种 是 很 重要 的 ， 在 生活 史 中 这 些 物 种 只 在 较 短 时 间 内 利用 这 些 物 质 ， 卉 
且 由 此 而 形成 等 级 制 。 在 生 浆 中， 水 坑 、 盐 渍 地 、 腑 望 地 点 、 取 食 地 点 【对 于 昆虫 来 说 


27E, BE (Reicholf，1973) ] 、 越 冬 掩蔽 所 都 属于 这 种 公共 设施 ， 物 种 的 多 样 性 ， 


与 这 些 有 很 大 关系 。 在 出 平 意料 的 地 方 出 现 的 竞争 现象 能 够 决定 动物 的 分 布 情况 。 

ne all sets 高 等 植物 的 情况 完全 不 同 。 植 物 不 能 自 

pater ps SENDA SORE, ASR 
\ 


witEd awe Hem we “发芽 、 生 长 ,或 者 死亡 。 只 有 极 少 数 植物 通过 
sR HS 


| 上 | CRE BEAT pI WIRL ES GRY FIBCuscuta), 


vi 类 


ea ”做 出 极 微小 的 选择 。 维 管 植 物 的 分 布 是 种 间 
| SARS 激烈 竞争 的 结果 .虽然 从 生理 上 讲 ,适应 性 较 
VALE (HD Mie ENA A AREAS (49a), MER 
过 et? 适应 性 较 强 的 物种 总 是 排斥 适应 性 较 差 的 物 
要 bia 种 。 我 们 可 以 毫 无 问题 地 在 庭院 中 人 工种 植 
vam mine 许多 植物 ， 只 要 能 避免 竞争 ， 所 有 植物 都 能 
生长 ,而 饲养 动物 就 困难 得 多 。 高 等 植物 间 竞 


图 47 夜间 (a) BAX (b) 汁 波 上 的 社会 等 级 系统 。 争 后 的 一 个 重要 后 果 是 ， 原来 不 曾 出 现 的 能 
牢 牢 地 扎根 在 土 起 中 的 植物 在 生境 中 存活 下 来 ,阻碍 了 更 适宜 的 植物 “落户 ” 。 在 公园 和 厅 
林 中 到 处 都 可 以 见 到 一 般 不 应 在 此 生长 的 树木 ， 在 这 些 树 的 幼 龄 时 期 人 们 就 阻止 了 其 它 


物种 与 它们 竞争 ， 现 在 这 些 树木 繁茂 地 生长 ,未 受到 任何 保护 ,但 是 已 经 具备 了 强大 的 竞 


争 能 力 (但 是 它们 的 种 子 还 不 具备 强大 的 竞争 能 方 )。 人 工 组 成 的 植物 群落 可 以 是 极为 稳 
定 的 群落 ， 能 够 成 功 地 抵制 自然 的 植物 群落 。 中 欧 的 许多 人 工种 植 的 干燥 草 地 《Tro- 
ckenrasen) 在 经 过 过 湾 阶 段 ， 慢 慢 地 重新 让 位 给 自然 生长 的 植物 之 前 ， 能 够 生 存 数 十 
年 。 人 类 仅仅 给 予 微小 的 帮助 就 能 够 使 这 种 干草 地 长 期 地 存活 下 来 ， 并 且 阻 碍 自然 生长 
EL, 轩 此 在 这 种 情况 下 适应 性 最 强 的 不 是 某 一 个 特殊 的 物种 ， 而 是 能 深 深 扎根 于 圭 
培 中 的 原 有 植物 。 

这 同时 说 明了 另 一 个 原理 。 在 自然 界 中 许多 植物 寻找 的 绝 不 是 生理 最 适度 的 生长 地 
总 。 排 除 竞 争 后 它们 可 以 生存 在 生理 最 适度 的 生长 地 点 ， 而 且 比 在 自然 的 生长 地 点 中 的 
产量 高 得 多 。 因 此 ， 生 理 最 适度 和 生态 最 适度 是 两 个 完全 不 同 的 概念 。 

丛生 物 中 也 有 类 似 的 情况 。 它 们 的 分 布 也 是 种 间 竞 争 的 结果 ， 它 们 到 了 哪里 就 得 在 
叫 里 生长 或 死亡 ， 没 有 选择 的 可 能 性 。 

在 所 有 这 些 讨论 中 判 提出 了 种 间 竞 争 的 机 制 问 题 ， 那 么 这 个 机 制 是 建立 在 什么 基础 
上 的 呢 ? 竞争 机 制 CMechanismen der Konkurrenz) 还 可 以 再 细 分 ， 例 如 ， 一 种 动 
物 剥 夺 另 一 种 动物 的 食物 资源 或 者 是 由 于 相互 干扰 而 造成 这 种 状况 。 这 些 区 分 越 细 ， 适 
用 性 就 越 小 ， 特 别 是 这 些 区 分 往往 仅 适 用 于 特定 的 动物 群体 ， 不 能 转 用 到 微生物 、 和 植物 
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或 者 其 它 的 动物 群体 之 中 。 

用 化 学 方法 消除 竞争 者 是 特别 使 人 印象 深刻 的 途径 。 在 微生物 中 有 十 分 著名 的 例子 
(青霉素 Penizillin) 。 藻 类 分 泌 毒 素 也 是 一 种 竞争 机 制 。 甲 藻 CH HE 属 Gonyax- 
lax) 排出 的 毒素 对 人 类 是 毒性 最 强 的 毒素 之 一 ,但 是 海洋 动物 能 够 利用 这 种 毒素 ， 豚 沟 
演 属 藻类 大 量 裳 殖 后 ， 辩 鳃 类 lin. WA E Mytilus, IA Modiolus, #8 EB 
Mya) 能 积累 这 种 毒素 ， 使 它们 对 许多 动物 都 有 剧 毒 作用 。 只 要 在 有 膝 沟 藻 属 藻类 的 地 
方 这 些 瓣 鲤 类 动物 就 可 以 常年 保持 这 种 毒性 〈Kremer，1978) 。 

这 些 物 质 都 具有 抑制 作用 ， 而 且 毫 天 例外。1965 年 Vaartaja 和 Salisbury 从 森林 土 
坏 中 分 离 真 菌 和 议 线 菌 ， 用 琼脂 培养 基 分 别 将 两 个 不 同 物种 进行 混合 培养 ， 在 1205 个 组 
谷中 有 三 半 以 上 出 现 相 互 抑制 现象 ， 只 在 极 少数 组 合 中 观察 到 了 刺激 作用 。 化 学 物质 在 
高 等 植物 之 间 、 高 等 植物 与 微生物 之 间 的 竞争 中 ， 都 起 着 重要 作用 。 (在 植物 学 文献 中 
多 称 之 为 毒素 抑制 现象 Allelophathie。) BAH (Calluna vulgaris) 的 很 和 叶 中 能 
产生 一 种 物质 ， 使 菌 根 实 菌 《Mykorrhiza-Pilze) 受到 损害 ， 与 这 种 植物 生 长 在 一 起 
的 树木 也 会 受到 损害 。 如 果 把 它 去 除 掉 ， 树 木 就 能 迅速 而 健康 地 生长 。 西 班 牙 北 部 加 利 


”西亚 省 的 许多 欧 石 南 属 植物 都 可 以 借助 于 毒素 抑制 作用 阻止 栎 树林 生长 ， 例 如 ， 扫 姑 欧 


石 南 “〈Erica scoparia) 体内 含有 10 种 水 深 性 酚 ， 如 香草 酸 ， 现 已 在 种 子 萌发 试验 中 证 
实 了 它 的 毒素 抑制 作用 (Ballester 和 Mitarb，1977) 。 明 桃 (WalnuB,， Juglans regia) 
以 及 它 的 近亲 所 具有 的 毒素 抑 制 在 用 是 十 分 著名 的 。 在 它们 的 叶 、 果 实 和 其 EAR 
内 有 二 种 元 毒性 醒 ， 这 种 物质 经 过 雨水 的 冲刷 后 从 死亡 的 组 织 和 果实 中 尖 人 土壤 ， 经 氧 
化 后 能 阻止 许多 种 与 它们 竞争 的 植物 生长 。 在 加 利 福 尼 亚 南部 浓密 常 绿 阔 叶 灌 从 中 ， 白 
PEE (Salvia leucophylla) 和 加 州 营 (Artemisia californica) 这 两 种 芳 香 植 物 
起 着 特殊 的 作用 ， 在 -- 些 粘土 地 上 竞争 的 植物 只 能 生长 在 离 这 些 植 物 1 一 2 米 的 地 方 。 
经 过 二 系列 的 观察 和 试验 证 明 ， 阴 影 、 干 旱 、 营 养 物 质 以 及 动物 的 效应 抑制 了 竞争 者 ， 
这 种 抑制 与 土壤 中 的 物质 没有 关系 ， 而 是 植物 向 空中 释放 昔 ， 对 其 它 植物 产生 了 毒性 作 
用 (Muller, 1967; Sondheimer#fSimeone, 1970) 。 

EME (Tamarix) 的 毒素 抑制 性 具有 -一 种 奇特 的 形式 。 如 果 这 些 植物 生长 在 普通 
的 ， 丈 乎 不 含 盐 的 土壤 中 ， 就 会 从 叶子 上 的 盐 腺 中 分 沁 出 大 量 氧 化 钠 ， 与 大 多 数 根部 几 
乎 不 吸收 盐 的 陆 生 植物 相反 ， 它 们 用 这 种 方法 把 盐 从 土壤 深 处 输送 到 地 表 上 来 。 在 土壤 
GNM ESE FOMReRERA, KARR, HERB a RK 
生长 在 这 里 的 植物 竞争 力 弱 ， 而 原来 生 疾 在 这 里 的 灌木 、 乔 木 则 受到 高 含 盐 量 的 损害 。 
权 柳 本 身 不 产生 有 毒物 质 ， 而 是 积累 和 利用 了 环境 中 的 物质 。 

类 们 对 植物 生态 学 中 的 这 种 植物 间 毒 素 抑制 现象 的 重要 程度 进行 过 许多 讨论 ， 但 是 
还 没有 最 终 的 结论 。 具 毒素 抑制 性 的 植物 和 有 抵抗 能 力 的 植物 共同 进化 ， 就 旬 有 毒 植 物 
与 食 草 动物 的 情况 一 样 。 通 过 这 种 共同 进化 会 形成 完全 独特 的 人 群落， 但 是 目前 对 此 还 -- 
无 所 知 。 目 前 还 不 知道 我 们 经 常 谈 到 的 “根系 竞争 ”(Wurzelkonkturrenz) 是 不 是 毒素 
抑制 效应 的 结果 以 及 这 种 竞争 是 怎样 获得 成 功 的 ， 这 个 词 只 能 表明 竞 争 是 在 何 处 发 生 
的 ， 而 不 能 说 明 任何 机 制 问题 。 水 平方 向 的 很 系 竞争 起 着 十 分 重要 的 作用 ， 这 二 点 元 可 
争议 。 美 国 的 试验 表明 了 这 种 作用 有 多 人 么 的 大 。 大 们 在 一 个 密林 中 控 了 一 口 井 ， 井 的 局 
围 用 混凝土 圈 加 固 ， 以 防止 树 根 长 进来 ， 把 除去 了 老 树 根 的 土 重 新 填 人 井中 ， 观 察 此 处 
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的 植物 生长 情况 ， 结 果 生 长 出 了 异常 丰富 的 植物 。 以 前 曾 认 为 是 由 于 大 树 投下 的 阴影 使 
这 些 植 物 不 能 生长 ， 现 在 证 实 了 这 不 是 阴影 的 作用 ， 树 根 是 主要 的 竞争 卉 。 当 然 也 不 能 
低估 阴影 的 作用 ， 竞 争 者 的 阴影 无 疑 是 重要 的 竞争 因子 ， 树 木 生 长 得 高 大 就 是 对 能 形成 
阴影 的 竞争 者 的 适应 。 难 于 分 解 的 叶子 也 能 排除 许多 树木 竞争 者 。 

地 面 上 腐烂 的 树叶 层 也 是 排斥 其 它 物 种 的 竞争 机 制 。 在 森林 中 这 种 树叶 层 保持 着 一 
定 厚 度 ， 这 些 树 的 大 部 分 树种 得 从 树叶 层 中 萌发 、 生 长 出 来 ， 其 它 树种 则 被 排除 掉 。 如 
果树 叶 层 分 解 缓慢 ， 堆 积 太 厚 ， 会 使 森林 的 自然 更 新 中 断 ， 如 果 分 解 得 太 快 ， 树 叶 层 会 
变 薄 ， 林 地 就 要 被 其 它 植物 占领 。 阻 碍 林 中 的 树种 发芽， 也 会 使 森林 的 更 新 中 断 。 
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图 48 2a 一 h. 竞 争 的 行为 机 制 。a, 一 只 昆虫 在 落 在 花 上 的 另 一 只 昆 
虫 上 方 飞行 ， 通 过 这 种 方式 把 花 上 的 昆虫 赶 走 。b. 乌鸦 以 相同 的 方 
式 攻击 器 ， 最 后 乌鸦 占领 了 木 桩 。 〈 只 有 缺少 陈 望 台 时 才 出 现 这 种 
竞争 。) c. 两 只 并 排 的 蝇 通 过 秘 动 中 的 足 来 确定 二 者 之 间 的 臣 离 。 
d. 两 只 并 排 的 革 翔 目 屁 虫 通 过 额 动 腹 部 末 端 来 确定 二 者 之 间 的 距 
离 。e. -RRBMMA HAR KA — RM, HIB. i.—-RR 
RAH THe MA A PORE. gE. - AMER eng 
触角 ， 人 迫使 蜂 飞 走 ，h. 一 只 蝇 在 一 只 蚂蚁 面前 退缩 回去 。 


4) 


-—-> 


与 植物 相 比 ， 对 动物 竞 
争 机 制 的 分 析 是 不 能 令 人 满 
BH. 动物 中 也 有 化 学 机 


. 制 ， 特 别 是 在 小 水 域 中 这 种 


机 制 起 着 一 定 的 作用 。 青 蛙 
和 蟾 内 的 卵 能 减缓 鱼 的 生长 
速度 。 能 使 人 满意 的 研究 工 
作 至 今 还 很 少 ， 而 且 从 未 对 
起 作用 的 物质 进行 过 化 学 分 
Bisex 

捕食 作用 在 动物 竞争 中 
起 着 重要 的 作用 。 上 面谈 到 
的 拟 谷 盗 属 和 锯 谷 盗 属 昆虫 
之 间 出 现 的 竞争 结果 ， 是 由 
于 锯 谷 盗 属 昆虫 的 幼虫 容易 
被 拟 谷 盗 属 昆 虫 的 幼 虫 吃 
掉 。 这 个 原则 是 普遍 适宜 的 ， 
因为 几乎 没有 什么 动物 会 拒 
食 蛋 白质 含量 丰富 的 食物 。 
海底 领先 动物 之 间 也 是 因为 
这 个 因子 而 引起 竞争 。 此 外 ， 
DAFT 扰 性 竞争 ， 较 强 胜 
的 、 进 攻 性 强 的 竞争 者 排挤 
较 弱 的 、 进 攻 性 不 强 的 竞争 
者 “〈 图 48) ， 但 是 在 这 种 机 
制 下 次 序 可 以 颠倒 ， 因 为 进 
攻 性 常常 由 于 动物 的 营养 状 
况 、 口 喝 程度 等 因素 而 增强 
或 减弱 。 

现在 总 结 一 下 ,在 生态 


学 的 文献 中 很 少 区 分 竞争 的 历史 性 和 现实 性 ， 要 高 度 地 评价 竞争 的 生态 学 意义 ， 特 别 是 
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了 解 生态 系统 中 那些 为 了 得 到 相距 较 远 、 不 能 经 常 光顾 的 公共 设施 而 发 生 竞争 的 动物 。 
有 时 动物 中 的 竞争 与 捕食 是 不 能 截然 分 开 的 。 空 间 竞 争 、 根 系 竞争 以 及 用 其 它 措 词 都 不 
是 一 种 解释 ， 它 们 只 能 表示 竞争 发 生 的 位 置 。 
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图 49 a 和 b。 植物 的 根 扎 得 越 深 ， 根 系 竞 争 越 弱 〈 根 据 Walter，1973) 。c.pH 对 单 种 人 工 栽 培 

Cae: “生理 最 适度 曲线 ”) 以 及 自然 竞争 条 件 下 《〈 实 线 和 影 线 ， 生 态 最 适度 曲线 ) 植物 生长 

的 影响 。 虚 线 与 实 线 之 间 的 区 域 指 人 工 单 种 成 行 栽培 并 且 没 有 适应 性 更 强 的 物种 与 其 竞争 的 条 件 
下 的 生长 范围 〈 根 据 也 llenberg 和 Knapp， 引 自 Larcher，1973) 。 
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八 、 环 境 因 子 ， 同 种 个 体 


生物 在 进化 过 程 中 总 能 较 好 地 适应 环境 ， 进 化 总 是 循 着 .- 个 最 适 的 过 程 进行 着 。 我 
们 曾经 从 这 个 出 发 点 去 考虑 问题 ， 但 是 我 们 确实 不 知道 如 何 解释 碰 到 过 的 . - 些 现象 ， 例 
A 斯 匹 次 摆 尔 根 群岛 〈Spitzbergen)》 Jl FE (Rentier) 分 布 区 边缘 的 植 物 生长 期 比 

它 地 方 短 一 个 月 。 在 能 量 和 矿物 质 贫乏 的 情况 下 ， 为 什么 生活 在 这 里 的 驯 询 每 年 都 能 

ee 人 和 在 区 并 0 区 
ERE “Be a 种 鹿 〈 而 且 肉 鹿 正 是 处 在 怀胎 时 期 ? 

上 上述 问 题 忽视 了 这 样 一 个 事 洋 ， 即 种 内 个 体 也 属于 环境 直 的 一 分 于 ,移入 正 是 避 记 
霄 可 能 的 竞争 者 所 给 予 的 选择 压力 下 发 生 的 。 

让 我 们 还 回 到 巴 鹿 的 问题 上 来 。 在 群体 中 占 优势 者 先 吃 到 食物 ， 它 们 的 角 最 重 。 春 
季 雄 鹿 比 肉 鹿 先 开始 长 角 ， 而 在 秋季 交配 期 过 后 到 冬季 来 临 之 前 , 雄 庭 就 脱落 角 。 未 人 怀孕 
的 肉 许 长 角 较 晚 ， 天 约 在 年 底 才 脱落 角 。 这 样 肉 鹿 在 冬季 前 期 占 优势 ， 面 对 雄 鹿 可 以 通 
过 固守 而 得 到 足够 的 食物 。 这 一 点 是 十 分 重要 的 ， 因 为 瞧 放 此 时 一 般 处 于 怀胎 时 期 。 雌 
鹿 很 晚 〈 幼 鹿 出 生 很 久 以 后 ) 才 开始 长 角 ， 当 座 鹿 的 角 已 长 完 时 ， 肉 许 的 角 还 几乎 看 不 
出 来 ， 雌 鹿 最 后 长 出 比较 小 的 角 , 等 到 第 二 胎 小 放 出 生 之 前 才 脱 落 。 这 样 叭 鹿 在 食物 最 贫 
乏 时 期 ， 也 就 是 在 接近 冬 未 ， 最 依赖 于 食物 的 怀胎 后 期 时 在 群体 中 占 优 势 。 在 莹 凉 的 北 
极地 区 雌 鹿 也 长 有 鹿角 这 种 “ 诸 侈 品 ” 看 上 去 是 不 合理 的 事实 ， 我 们 可 以 解释 为 ， 这 是 
适应 环境 条 件 的 一 个 可 行 对 策 ， 同 时 也 使 种 内 竞争 的 意义 更 加 明确 了 。 

大 约 20 年 来 许多 人 对 这 类 课题 进行 了 研究 。 在 Wynne-Edwards (1962) 的 著作 中 
入 一 次 对 此 进行 了 概括 ， 虽 然 许 多 地 方 在 理论 上 还 不 能 成 立 ， 但 激 发 了 研 究 的 兴 趣 。 
Wilson (1975) 对 于 昆虫 社 群 以 及 社会 生物 学 〈Soziobiologie) 做 由 了 最 新 的 重要 概 
括 。Dawkins (1978) 阅 述 了 这 个 处 于 个 体 生态 学 和 种 群生 态 学 之 间 的 边缘 领域 的 理论 
基础 。 这 些 研究 为 种 群生 态 学 与 个 体 生态 学 之 问 架 起 了 一 . 座 桥梁 ， 使 人 们 不 再 孤立 地 去 
分 析 动 物 的 生活 方式 ， 而 是 当 作 生 态 学 的 一 个 重要 组 成 部 分 来 进行 研究 ，-- 些 例子 可 以 
证 明 这 一 点 。 

Leuthold 研 究 了 非洲 羚羊 对 生境 的 适应 对 策 。 生 活 在 森林 中 的 羚羊 个 体 较 小 ， 而 
马 前 腿 比 后 腿 短 ,它们 取 食 嫩 荣 和 果实 (高 质量 的 食物 ) 它们 和 狗 一 样 , 瘤 骨 较 小 , 因此 不 
能 靠 食用 纤维 素 含量 高 的 食物 为 生 。 遇 到 危险 时 它们 很 少 逃 走 ， 在 大 多 数 情况 下 “ 谈 ? 
在 隐藏 的 地 方 。 它 们 一 般 是 独立 地 或 瞧 雄 成 双 地 生活 。 公 羊 独立 地 占 领 领 域 (Terr 记 
teriui) 或 者 .- 对 羚羊 共同 占领 领域 羚羊 的 领域 性 很 强 ,它们 保卫 已 经 占有 的 领域 ， 这 
些 领域 同时 也 是 它们 的 食物 领域 。 它 们 整 年 都 需要 这 些 高 质量 的 食物 。 草 原 羚羊 对 食物 
的 要 求 就 没有 这 么 高 ， 它 们 能 长 期 食用 分 解 率 低 、 质 量 低 的 植物 ， 瘤 骨 比 较 大 。 遇 到 危 
险 时 距离 很 远 就 会 逃走 ， 甚 至 还 能 发 起 进攻 。 它 们 灸 群居 的 形式 ， 相隔 一 定 工 Swe 
游 。 公 羊 暂 时 性 地 占领 领域 ， 领 域 不 作为 食物 领域 ， 仅 作为 公 羊 的 繁殖 地 。 这 种 动物 在 
一 年 中 所 食 的 食物 很 不 一 桩 ， 由 于 它们 有 很 大 的 迁徙 性 ， 所 以 出 生 后 的 小 羊 能 很 快 地 和 
羊 群 一 起 迁徙 ， 遇 敌 能 逃走 ， 而 森林 羚羊 的 幼 仔 则 是 尚 需 喂食 的 幼 兽 。 

森林 次 羊 和 草原 羚羊 向 着 完全 不 同 的 选择 方向 发 展 ， 但 是 这 并 不 意味 着 所 有 动物 都 
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恰好 是 向 着 相反 方向 进化 的 ， 不 同 物种 在 进化 中 发 展 的 程度 不 同 ， 正 如 在 森林 和 草原 之 
间 有 着 一 个 平滑 的 过 渡 阶 段 一 样 ， 在 羚羊 中 也 是 如 此 ， 但 是 选择 的 对 策 都 是 相同 的 。 我 
“ 们 也 可 以 把 上 述 例子 运用 到 鹿 中 去 。 冻 原 驯 鹿 是 群居 动物 ， 而 森林 驯鹿 则 单独 活动 。 床 
原 驯 鹿 在 距 敌手 很 远 时 就 逃走 了 ， 而 森林 驯鹿 则 会 “隐藏 ”起 来 ， 让 敌手 比较 接近 于 目 
己 。 这 个 模式 也 适用 于 食肉 动物 ， 生 活 在 草原 上 的 狮子 是 群居 的 ， 而 虎 和 药 则 单独 行动 
(人 参见 Hendrichs，1978) 。 

人 们 还 从 另 一 个 角度 研究 了 斯 堪 的 纳 维 亚 猪 头 座 。 长 耳鸣 (Waldohreule) 是 严格 
的 专 性 捕食 者 ， 专 门 捕食 田鼠 ， 当 冬季 地 面 上 积 雪 层 很 厚 时 ， 它们 很 难 狂 获 到 这 种 动 
物 ， 因 此 ， 长 耳鸣 是 候鸟 ， 崔 雄 鸟 很 少 在 一 起 ， 一 般 只 在 旷 卵 期 生活 在 一 起 。 春 季 当 长 
耳 哆 回 到 繁殖 区 时 ， 它 们 在 森林 中 到 处 都 能 找到 党 轩 的 地 方 ， 因 为 这 里 有 众多 的 马 鸦 或 
REAHBSER., B55 (Raubfubkauz ) 的 情况 就 困难 一 些 。 鬼 鸠 也 几乎 仅仅 捕食 田 
鼠 ， 因 此 人 们 会 认为 它们 与 长 耳鸣 具 有 相同 的 行为 。 它 们 在 树 洞 内 旷 卵 ， 这 种 树 沽 一 ' 般 
较 少 ， 所 以 冬季 仅仅 肉体 和 幼体 迁徙 到 南方 ， 雄 体 固守 于 荣 所 在 的 占 区 ， 由 于 冬季 仅 番 
下 雄 体 ， 所 以 食物 还 是 足够 的 。 和 长 耳 岗 相 比 ， 鬼 路 比较 容易 EAH. Sims 
(Uralkauz) 的 情况 又 不 一 样 ， 这 种 鸟 介 居 在 高 大 而 中 空 的 古 树 中 ， 这 种 大 树 润 对 这 
种 鸟 来 说 是 重要 的 限制 因子 。 肉 雄 乌 拉 尔 加 永 远 生 活 在 一 起 ， 和 常年 守候 在 占 区 ,防止 同 
种 个 体 和 其 它 对 此 种 梨 穴 感 兴趣 的 动物 侵 人 人。 对 它们 来 说 具有 专 一 食性 是 不 可 能 的 ， 
鼠 、 狂 以 至 例子 、 似 松鼠 个 体 大 小 的 哺乳 动物 都 是 它们 的 食物 。 

动物 中 形成 群体 的 不 合理 现象 也 可 以 由 此 得 到 解释 。 本 来 群居 会 给 获取 食物 带 来 困 
难 ， 捕 食 者 使 群体 容易 靠近 并 且 易 传染 疾病 ， 所 以 群体 形式 似乎 是 不 可 能 的 。 社 会 生物 
学 的 观察 方法 能 够 使 这 些 问 题 部 分 地 得 到 解答 〈 人 参见 第 101 页 ) 。 


九 、 生 态 神经 生物 学 (5kologische Neurobiologie) 


动物 必须 能 够 发 现 并 识别 它们 的 生境 、 食 物 和 和 天敌， 能够 在 生境 中 判定 方向 。 要 做 
到 这 些 就 需要 具有 感觉 能 力 ， 关 于 这 一 点 我 们 在 一 些 章节 中 已 经 简短 地 谈 到 了 ， 生 态 学 
家 所 感 兴趣 的 不 是 感觉 细胞 的 作用 方式 和 引起 兴奋 的 初 发 过 程 ， 这 些 是 现代 感觉 生理 学 
和 神经 生理 学 的 重点 。 生 态 学 家 更 感 兴趣 的 是 感觉 器 官 对 动物 的 生活 方式 、 对 动物 生态 
环境 的 适应 。 自 从 开 arl von Frisch 对 蜜蜂 进行 了 出 色 的 研究 以 来 ， 已 经 开拓 出 了 一 个 
对 生态 学 十 分 重要 的 领域 ， 神 经 生物 学 。 就 象 我 们 把 生物 化 学 生态 学 〈Hochachka 和 
9omero，1973;9ondheimer 和 Simeone，1970) 、 代 谢 生 理 生 态 学 (Larcher，1973; 
Schmidt-Nielsen, 1975) 作为 生态 学 的 重要 基础 一 - 样 ， 我 们 也 必须 把 生态 神经 生物 学 
作为 一 个 重要 的 研究 领域 ， 如 果 没 有 它 ， 动 物 生态 学 中 的 一 些 现象 就 不 能 得 到 解释 。 

值得 注意 的 是 ， 在 理论 生态 学 和 普通 生态 学 中 往往 不 重视 这 个 方面 ， 而 近年 来 在 应 ， 
用 生态 学 (angewandte 5kologie) 中 则 越 来 越 重视 这 个 问题 。 在 现代 的 植物 栽培 和 
害虫 控制 中 ， 了 解 控 制 和 影响 害虫 (Schadinsekten) 与 天 敌 (寄生 虫 )- 选择 宿主 的 因 
子 及 其 作用 机 制 是 十 分 必要 的 。[ 在 Chapman 和 了 Bernays(1978) 的 著作 中 对 这 个 研究 领 
INCE SIREN MIE. 1962 (Seidenspinner, Bombyx or 的 幼虫 为 了 摄取 食物 ， 
需要 引诱 因子 〈Anlockfaktor) 、 咬 食 因 子 (BeiBfaktor) 、 知 咽 因 予 CSchlukfak= 
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tor) ， 它 们 必须 具 各 特殊 的 感觉 器 官 ， 以 便于 识别 这 些 因子 。 许 多 植物 含有 能 “刺激 
昆虫 食欲 ”的 物质 ， 昆 虫 吃 这 些 植物 比 吃 不 带 这 种 物质 的 植物 生 长 快 ， 有 些 意 想不到 
的 物质 ， 如 酚 对 昆虫 来 说 竟 成 了 必 不 可 少 的 物质 ， 于 是 就 使 得 这 些 物 质 具 有 极 大 的 生态 
FRM. 
SAW GE BE tPA = ae Boy: Pontoporeia af finis, He 4 
(Gammarus duebeni) , #PEFA"— (Gammarus oceanicus) 时 ， 就 会 发 现 , Ponto poreia 
在 没有 任何 反应 的 情况 下 就 干 死 了 ， 而 钩 虾 属 的 两 个 物种 能 寻找 可 供 生存 的 、 相 对 如 度 
为 100% 的 地 方 。Pontoboreia 为 深水 动物 ， 而 钩 虾 属 的 两 个 物种 生活 在 海滩 上 ， 当 水 位 
低 时 ， 它 们 就 不 得 不 处 在 干燥 的 状态 下 〈Lagerspetz，1963) 。 动 物 的 这 种 反应 仅仅 
和 它们 的 生态 分 布 有 关 ， 这 种 反应 与 特定 感觉 器 官 的 作用 相 联 系 ， 另 一 方面 ， 这 些 感觉 
器 官 出 现 的 原因 也 只 有 根据 动物 的 生态 才能 得 到 解释 。 具 有 化 学 感觉 器 官 的 动物 能 够 发 
现 和 识别 特定 的 食物 、 异 性 和 领域 界限 。 

幼 鱼 (Junglachs) 孵化 后 慢 慢 地 顺 流 而 下 ， 在 人 海 之 前 “ 记 住 ” 它 的 出 生地 一 
小 溪 和 河流 的 气味 ， 成 钙 从 海洋 又 回 到 淡水 中 产 孵 时 ， 也 是 根据 化 学 刺激 物 游 回 它 出 生 
时 的 河口 和 小 溪 。 具 有 “社会 组 织 ” 的 膜 翅 目 昆 虫 (Hymenopteren) ,如 蚂蚁 (Amei- 
sen) 具有 非常 复杂 的 化 学 语言 ， 它 们 能 用 特定 的 气味 发 出 警报 、 产 生 吸 引力 .指示 道 
路 ， 等 等 (Wilson，1971 Holldobler，1970，1977) 。 可 是 所 有 这 些 都 不 能 防 正 昆 
了 群体 中 的 寄生 虫 模仿 它们 的 宿主 。 

对 机 械 性 刺激 产生 反应 的 感觉 器 官 利用 了 介质 〈 空 气 和 水 ) 或 基底 〈 水 面 、 地 面 、 
树干 )”(〈(Markl，1972 Markl 和 Hauff，1973; Markl 和 Mitarb, 1973, Wiese, 
1972) ， 例 如 ， 水 面 上 的 蚊子 能 对 仰泳 晴 CNotonecta) 在 水 面 上 游 动 所 激 起 的 水 波 作 
出 很 准确 的 反应 ， 另 一 方面 ， 水 面 上 的 仰泳 晴 能 根据 蚊子 幼 皇 激 起 的 水 波 来 识别 它们 并 
旦 准确 地 判定 方向 〈 图 50) 。 鳞 址 目 昆 虫 幼 息 特 有 的 毛 在 空气 中 受到 振动 后 ， 可 以 借 此 
识别 飞 近 的 寄生 蜂 ， 然 后 卷曲 起 来 并 从 植物 上 滚 下 来 (Markl，1978) 。 鱼 的 侧线 系统 
(Seitenliniensystem) 只 能 在 平静 的 水 中 起 作用 ,因此 , 山 溪 中 特有 的 鱼 类 都 没有 侧线 。 
食肉 动物 触须 〈Schnurrhaare) 重 要 的 作用 就 是 用 来 测量 洞口 的 宽度 ， 如 果 和 触 须 碰 到 洞 
马 就 说 明 洞 口 太 小 了 ， 它 们 外 不 过 去 。 

除了 这 种 被 动 的 定位 和 定向 机 制 以 外 ,还 有 主动 的 机 制 ,其 原理 与 雷达 (Radar) 和 
声 纳 〈9onar) 技术 是 一 样 的 。 蝙 晤 发 出 超声 波 ， 并 根据 回声 定位 ， 这 个 行为 被 认为 是 
与 夜 旗 平行 地 共 则 进化 的 结果 (参见 第 140 页 ) . PSE WN ASRS «CRS BR Steatornis) 的 行为 
也 具有 同样 的 原理 。 它 们 在 很 深 的 洞 中 孵 卵 ， 夜 晚 从 洞 中 飞 出 来 寻找 棕榈 果 ， 不 过 ， 它 
们 发 出 的 不 是 超声 波 ， 而 是 很 高 的 声调 ， 从 技术 的 角度 来 看 ， 其 优越 性 要 差 一 些 。 鲸 和 
海豚 也 用 超声 波 定位 ， 它 们 可 以 用 超声 波 定位 系统 准确 址 ie DT RAE 
ME AER (Pottwal) 的 头 部 很 大 , 这 在 定位 过 程 中 至 少 能 起 部 分 作用 , 它 的 不 同 质 层 
就 象 一 个 透镜 能 把 声波 收集 成 束 。 此 外 , 簿 和 海豚 对 听 到 的 声音 具有 高 度 特 化 的 传递 系 
统 , 其 串 定 应 听觉 “〈Richtungshoren) 是 必 不 可 少 的 。 原 始 水 生动 物 永远 不 能 进化 负 定 
向 的 听觉 能 天， 鲸 和 . 海 豚 的 这 种 功能 是 陆 生 动物 遗传 下 来 的 特征 ， 因 此 ， 它 们 是 唯一 
生活 在 水 中 、 又 具有 定 癌 听觉 功能 的 生物 。 怎 样 解释 这 一 点 呢 ? 定向 听觉 的 基础 是 两 只 
耳 共 所 得 到 的 信息 不 同 ， 或 者 是 信号 达到 双 耳 的 时 间或 强度 不 同 。 在 水 中 声速 大 约 要 比 
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图 50 仰泳 钱 的 捕食 行为 。 上 图 ， 激 起 水 面 波 浪 的 实验 原理 。 下 图 ，a。 和 爪 移 位 时 近 端 Skoloparium 
神经 元 的 阶段 性 紧张 反应 。b. 振动 器 与 一 只 爪 直 接 接触 时 ， 远 端 Skoloparium 神 经 元 的 阶段 性 
反应 〈 引 自 也 wert， 根 据 Markl 和 Mitarb 的 资料 ，1974) 。 


在 空气 中 快 1500 米 / 秒 ， 此 外 ， 声 音 在 水 下 传播 时 几乎 不 会 减弱 ， 所 以 声音 在 水 中 比 在 
陆地 上 传播 得 远 。 这 个 现象 给 水 中 的 定向 听觉 带 来 极 大 困难 ,因为 发 生 秽 信号 以 同样 的 
时 间 和 强度 传 到 双 耳 , 再 加 上 生物 与 周围 的 水 大 致 具有 同样 的 密度 ,这 样 声音 就 很 难 被 反 
射 回来 ， 而 是 笔直 地 传 到 生物 体 。 从 身体 一 侧 发 出 的 声音 不 必 “ 绕 个 弯 儿 ”再 传 到 另 一 侧 ， 
声音 传 到 另 一 只 耳 洒 的 速度 极 快 ， 而 且 不 委 减 弱 。 因 此 ， 海 豚 和 鲸 的 听觉 器 官 具有 非 
稼 特殊 的 适应 性 ， 这 些 动物 的 个 体 大 ， 基 底 较 宽 ， 接 受 刺 激 和 传导 刺激 的 整个 器 官 都 被 
一 层 很 奇特 的 骨 层 所 包围 。 它 们 的 颅骨 软 而 富有 脂肪 〈 因 而 旦 灰白 色 ) ， 包 庄 在 听 党 
官 外 部 的 骨 质 是 白色 而 坚硬 的 “〈 制 做 标本 时 常 容 易 委 失 这 部 分 ， 所 以 在 颅骨 上 找 不 到 ) 。 
《图 51)》 。 这 种 坚硬 的 、 位 主 软 颅骨 中 的 听觉 器 官 套 避 免 了 传播 到 动物 体 的 声波 所 引起 
的 闪 奋 。 现 在 我 们 明白 了 ， 为 什么 鱼 是 理想 的 目标 ， 鱼 晤 (Schwimmblase) 能 很 好 
地 反射 声音 ,由 此 我 们 也 明白 了 ,为 什么 对 有 些 深 海鱼 类 来 说 序 的 消失 是 选择 上 的 优点 。 
弱电 鱼 (schwach elektrische Fische) 有 另 一 种 主动 的 定位 系统 。 它 们 让 身体 
周围 形成 一 个 电场 ， 通 过 识别 场 电力 线 的 “扭曲 ” 来 确定 水 中 的 物体 、 敌 手 或 被 捕食 者 
(等 于 良 导 体 或 不 良 导体 ; 的 位 置 。 因 为 海水 的 导电 性 很 高 ， 不 可 能 建立 这 种 弱电 场 ， 
所 以 只 有 在 淡水 中 才能 岂 现 上 述 情况 。[ 电 鱼 也 可 以 通过 发 电 杀 死 被 捕食 者 或 进行 自卫 ， 
这 在 海洋 中 也 存在 着 特殊 的 困难 。 电 钱 〈Zitterrochen) 在 发 电击 毙 被 捕食 者 之 前 必须 
冲 辣 对 手 ， 用 自己 的 身体 将 对 手 完全 盖 住 。 参 见 图 52，53y Harder (1965), J 生活 在 


图 51 。” 伪 央 鲸 的 颅骨 下 部 〈 根 据 Slijper) 。 


图 52 ”在 一 个 底面 积 为 30.4x58.。5 厘 米 的 水 族 箱 中 ， 
一 种 指 吻 鱼 属 电 鱼 Cnmathomeius petersii 
的 等 电位 线 OA LGW) (ak Harder, 
1965) 。 


平静 、 多 泥 沙 水 域 中 的 一 些 科 的 鱼 类 具有 这 种 定位 方式 。 在 多 泥 沙 的 水 域 中 侧线 系统 被 
堵塞 ， 视 觉 也 受到 影响 。 
在 水 上 与 在 水 下 利用 声 信 和 号 的 方式 是 极为 不 同 的 ， 或 许 在 陆地 上 的 不 局 生境 中 也 是 
不 同 的， 我们 怎么 能 把 一 个 茂密 的 森林 与 一 个 空 及 的 草原 视 为 等 同 ? 这 正 是 近年 来 人 
们 竭力 追究 的 问题 ， 因 为 这 也 许 就 是 了 解 鸟 类 鸣 声 (Vogelgesang) 的 区 别 的 关 
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键 。 有 些 人 认为 ， 有 些 极 特殊 的 
声音 频率 能 传 过 密林 ， 而 鸟 类 正 
” 湿 以 这 些 频 率 的 声音 作为 表明 占 
区 的 鸣 声 。 显 然 这 样 的 解释 过 于 
简单 了 ， 事 情 实际 上 比 这 要 困难 
和 复杂 得 多 (Marler, 1978), 

在 空气 中 观察 物体 与 在 水 中 
观察 物体 是 有 区 别 的 。 由 于 生物 
与 环境 的 密度 几乎 相同 ,因此 , 生 
物 在 陆地 上 观察 物体 要 象 在 水 中 
观察 物体 一 样 地 图 象 铺 晰 就 必须 
有 高 度 的 调节 视觉 能 力 ， 如 潜水 
久 就 具有 这 种 眼睛 。 海 鹏 具有 水 
下 眼睛 (Unaterwasserauge) , 它 
们 在 空气 中 就 看 不 清 图 象 。 豆 甲 
属 (Cyrinus) 昆 虫 在 水 面 上 游泳 ， 
它们 的 复眼 可 以 分 为 水 上 眼睛 
(Uberwasserauge) 和 水 下 眼 
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睛 两 部 分 。 毫 无 疑问 眼睛 在 水 下 ped sayy 
需要 较 高 的 光 强 度 ， 与 水 上 动物 

的 眼睛 相 比 ， 水 生 甲 壳 类 复眼 的 ah 

FL FARR KX (Thiele, 1969), 7k 4 

sity, AECL, BLM SMa ay 
ZERIT AY CA da a oe PBS, 和 类 ,发 电器 官 是 根 所 版 骨 枝 造 推测 出 来 的 。 


而 陆 生 动物 ， 如 哺乳 类 A 
的 眼睛 能 进行 较 远 距离 的 视觉 调节 。 人 们 总 是 犯 这 样 的 错误 ， 认 为 现代 画 中 珊瑚 礁 的 颜 
色 是 真实 的 , 有 时 甚至 会 画 出 具有 引 人 注 目的 、 白 - 红 警 觉 色 (Warntrachten) 的 动物 ， 
而 实际 上 再 没有 比 这 种 想法 更 加 错误 的 了 。 由 于 红 光 在 水 中 会 很 快 屯 被 吸收 ,因此 , 红色 
在 大米 深 的 水 下 旦 灰色 或 淡 蓝 色 ， 在 水 下 看 到 的 颜色 与 用 闪光 灯 照 的 彩色 照片 的 颜色 或 
者 刚刚 拿 到 陆地 上 来 的 动物 颜色 有 很 大 的 差别 。 

与 陆地 和 水 体 这 两 个 不 同 环境 中 所 存在 的 这 些 问 题 相 似 ， 在 屋 夜 变化 中 或 是 在 不 同 
的 生境 中 也 存在 着 很 大 的 差异 。 当 太阳 低 低 地 挂 在 天 边 时 ， 我 们 开车 行驶 在 林 随 道上 ， 
就 会 感到 阳光 和 阴影 迅速 地 交替 变化 ,我 们 的 眼睛 不 能 适应 这 种 急剧 的 明暗 变化 ,但 是 飞 
行 中 的 皇 类 或 昆虫 的 眼睛 就 能 很 快 地 适应 这 种 情况 。 特 别 是 在 热带 干燥 的 森林 中 ， 这 种 
强烈 的 明暗 交 蔡 现象 不 只 出 现在 早晨 或 傍晚 ， 而 动物 却 能 适应 这 种 情况 。 还 有 些 动 物 适 
应 于 黑暗 的 生境 ， 如 深海 〈Tiefsee) 介 形 亚 纲 动 物 的 眼睛 没有 晶状体 ， 而 是 乎 镜 式 的 ， 
其 结构 较 短 ， 能 适应 很 暗 的 光 强 度 。 许 多 夜行 性 昆 息 、 两 栖 动 物 、 玲 行动 物 和 哺乳 动物 
的 眼睛 都 有 一 个 特点 , 即 在 感光 层 后 面 还 有 反光 层 , 这 就 是 夜行 性 动物 眼睛 “发 光 ” 的 原 
因 。 这 种 结构 使 进入 眼睛 的 光 能 再 次 反射 回来 ， 再 一 次 刺激 视网膜 。 虽 然 这 也 取决 于 景 
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物 的 清晰 度 ， 但 是 动物 总 能 接受 到 信息 。 

由 此 我 们 也 可 以 了 解 到 在 沙滩 上 生活 的 动物 〈 两 栖 动 物 、 等 足 目 wm. Fo. wm 
蛛 ) 根据 太阳 定向 (Sonnenorientierung) 的 方式 ， 它 们 可 以 在 生境 中 定 向 BRE 
宜 的 湿度 环境 (Pardi 和 Papi，1960; Remmert, 1965) ， 就 象 蜜蜂 能 根据 太阳 定向 ， 
从 而 辨认 家 园 一 样 (Frisch, 1965) 。 这 也 是 至 今 仍 未 得 到 解释 的 动物 远程 定向 的 二 个 
途径 〈Galler 和 Mitarb，1972; Schmidt-Kénig, 1978) 。 


十 、 其 它 生 态 因 子 


不 引 人 和 人 注意 的 小 因子 能 够 对 动 、 植 物 的 分 布 起 决定 性 作用 ， 王 面 举 几 个 这 方面 的 例 
+, Theodoxus fluviatilist7 EW. Boke, KAMA 的 小 诅 和 河流 中 的 石头 
上 ，: 以 食 硅 菠 为 生 。 它 们 对 奖 透 压 的 要 求 不 高 ， 在 淡水 妨 至 10‰ 的 咸水湖 由 都 有 这 种 动 
物 。 它 们 对 湿度 的 要 求 也 不 高 ， 但 是 在 人 们 因此 而 预料 的 许多 地 方 却 没有 它们 的 踪影 。 
Neumann 对 此 做 了 详细 的 试验 ， 试 验 表 明 ， 从 石头 上 刮 下 来 的 硅 藻 在 它们 的 肠 中 不 能 
被 分 解 ， 只 有 当 石 头 表面 很 粗糙 ， 刮 下 来 的 硅 藻 已 破碎 ， 这 样 的 硅 营 才能 被 分 解 。 在 试 
验 中 发 现 ， 如 果 把 它们 放 在 长 有 硅 菠 的 玻璃 上 ， 它 们 就 要 狐 死 ， 如 果 事 先 用 寄 氟 酸 将 玻 
璃 腐蚀 ， 使 玻璃 表面 粗糙 ， 它 们 就 能 生长 得 很 好 (Neumann, 1961) 。 

Meinertzhagen 研 究 了 为 什么 冬季 有 那么 多 的 候鸟 离开 泰 加 森林 这 个 问题 。 所 有 的 
试验 都 表明 ， 许 多 种 乌 类 都 能 够 毫 匹 问题 地 耐 受 冬 季 的 温度 ， 泰 加 森林 中 的 食物 也 和 南 
方 森 林 中 的 食物 一 样 丰富 ， 所 邮 食 物 缺乏 (Nohrungsmangel) 也 不 是 原因 ， 食 物 的 可 
获得 性 也 几乎 没有 差别 。Meinertzhagen 锥 测 ， 可 能 由 于 积 雪 太 厚 ， 乌 类 吸食 不 到 足够 
的 胃 石 (Magenstein) ， 因 而 食物 就 不 能 被 消化 。 在 这 些 地 区 中 无 雪 的 道路 是 许 2H, 
类 冬季 的 避难 所 ， 如 松 鸡 就 能 聚集 在 这 些 地 方 。 


十 一 、 生 境 中 的 周期 性 变化 


许多 重要 的 生态 因子 都 有 与 地 球 自 转 相关 的 周期 性 变化 ， 如 光 、 温 度 、 相 对 湿度 、 
捕食 者 与 竞争 者 的 活动 ， 因 此 ， 对 于 某 一 个 物种 来 说 ， 仅 仅 在 一 天 或 一 年 的 某 二 段 时 间 
中 具有 生境 的 最 适 条 件 。 植 物 的 光合 作用 、 动 物 的 取 食 .繁殖 行为 、 领 域 性 以 及 寻找 有 利 
的 生境 等 活动 都 受 时 间 影 响 ， 有 些 动物 在 白天 活动 ， 有 些 在 黄昏 ， 有 些 则 在 冬季 活动 。 
生物 必须 能 够 度 过 在 生境 中 有 规律 性 地 出 现 的 不 利 时 期 。 

为 了 度 过 一 天 中 不 利 阶 段 ， 每 天 最 起 码 的 活动 时 间 应 该 多 长 ? 为 了 克服 干旱 期 及 
冬季 的 不 利 条 件 ， 一 年 中 的 活动 期 应 该 多 长 ? 例如 ， 北 纬 地 区 冬季 的 白天 太 短 ， 乌 类 没 
有 足够 的 时 间 寻 找 食物 ， 由 于 冬季 温度 低 、 能 量 消 耗 量 大 ， 所 以 一些 怠 类 不 能 在 这 个 纬 
度 地 区 生存 下 去 ， Walgren 指 出 围 玖 COrtolan, Emberiza hortulana) 就 是 如 些 。 

实际 上 事情 通常 并 非 如 此 的 简单 。 动 、 植 物 已 经 适应 了 这 种 环 卉 条件 的 周 期 性 变 
化 ， 而 且 在 日 常生 活 中 需要 这 种 变化 。 仅 有 极 少数 热带 和 温带 植物 能 在 持续 光照 的 条 件 
下 生存 。 在 正常 的 生长 过 程 中 植物 需要 黑暗 ， 持 续 光 照会 使 植物 出 现 枯 斑 。 持 续 光 照 可 
上 造成 许多 动物 的 生殖 或 行为 障碍 。 鸟 关 和 哺乳 类 的 体重 具有 年 周期 波动 , 可 以 为 度 过 不 
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利 季节 贮存 营养 物质 。 昆 虫 、 恒 温 动物 、 植 物 的 耐寒 性 具有 规律 性 的 年 节律 性 ; 鸟 类 和 
哺乳 类 冬季 换 上 “冬装 》”， 家 省 的 冬 羽 大 约 比 夏 羽 重 30%。 在 日 节律 条 件 下 ， 许 多 变温 
动物 的 产 卵 量 有 所 课 高 ， 大 多 数 植物 也 能 提高 生产 力 (参见 第 26 页 ) , —H wae 
需要 日 节律 的 变化 条 件 ， 以 促进 新 陈 代谢 。 许 多 植物 的 种 子 要 在 春季 发 芽 、 动物 的 幼虫 
要 在 春季 孵化 都 需要 冬季 条 件 做 保证 。 

为 了 适应 各 种 环境 周期 性 ， 生 物 进化 出 了 生理 计时 系统 ， 它 们 与 环境 周期 变化 极为 、 
吻合 。 植 物 和 动物 具有 周期 为 24 小 时 的 生理 钟 。 将 生物 置 于 恒定 不 变 的 环境 中 生理 钟 还 
继续 走 ， 但 是 不 再 被 外 界 因子 “ 氢 准 >”， 就 好 象 一 只 旧 阐 钟 过 一 般 时 间 就 与 地 球 24 小 时 
转 一 圈 的 时 间 发 生 偏差 ， 人 们 必须 再 去 把 这 个 钟 调 准 。 在 上 述 情况 下 动 、 植 物 的 生理 钟 
经 过 几 天 以 后 也 会 偏离 标准 时 间 ， 因 此 我 们 谈 的 是 大 约 24 小 时 转 一 圈 的 生理 钟 ， 层 夜 节 
律 钟 (circadiane Uhr), 

与 之 功能 相 类 似 的 还 有 年 节律 钟 (Jahresuhr，circaanntale Uhr) 。 现 已 证 明 - 
在 动 、 植 物 中 都 存在 这 两 种 生理 钟 。 中 欧 的 大 多 数 植物 种 子 总 是 在 一 年 的 某 些 月 份 中 发 
芽 ， 如 果 把 这 些 种 子 保存 在 恒定 的 条 件 下 ， 它 们 也 总 是 在 来 年 的 同一 时 期 发 芽 。 温 带 鸟 
类 几乎 总 是 每 隔 12 个 月 就 进入 繁殖 期 。 定 期 越过 赤道 的 候鸟 的 生理 钟 功 能 ， 比 不 迁徙 或 
者 仅 向 南 迁 徙 一 小 段 距离 的 鸟 类 生理 钟 功能 要 好 。 生 物 的 日 节律 或 年 节律 生理 钟 都 具有 
波动 性 ， 并 能 保持 较 长 时 间 的 振荡 (图 54) 。 

生物 对 潮汐 〈Gezeiten) 也 具有 适应 性 ， 有 半月 钟 、 满 月 钟 、 一 次 涨 落 潮 钟 、 两 
次 涨 落 潮 钟 。 有 些 钟 似乎 并 不 是 遵循 着 波动 的 过 程 ,而 是 具有 沙漏 原理 Gandubrprin- 
zip)， 撞 击 一 下 则 计时 ， 不 再 撞击 则 不 计时 。 


1000 | 


26° 
500 


果 晶 的 个 体 数量 


图 54 ARE MAKE Bw RM (Drosophila bsexkdoopscura) 的 羽化 情况 。 尽 管 持续 
黑暗 ， 而 且 是 在 三 种 不 同 的 温度 条 件 下 ， 但 总 是 大 约 每 隔 24 小 时 出 现 一 个 羽化 高 峰 ， 谈 
明 该 动物 具有 生理 名 (根据 Pittendrigh， 引 自 Remmert，1965) 。 
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在 环境 因子 “ 拨 准 ”这 些 生理 钟 的 过 程 中 ， 明 了 暗 交 起 起 着 主要 的 作用 。 但 是 在 北极 
地 区 起 主要 作用 的 不 是 明暗 交替 。 而 是 光谱 的 组 成 变化 。 很 亮 鸭 “黑夜 ”和 更 亮 一 点 的 
1976， 图 55) 。 温 度 对 有 些 变温 动物 
起 着 时 间 指 示 者 的 作用 ， 但 对 另 一 些 变温 动物 则 不 起 这 种 作用 ， 而 对 恒温 动物 是 绝对 不 


白天 相 比 ，“ 黑 夜 ” 中 的 长 波光 要 多 些 〈Krill， 


1 
《绝对 温度 ) 


"730. 9, 
660 
HEM k 
10 
10- 
0 2 4 6 8 JO 12 14.16 18 20°22 24 
Ht 16 有 太阴 之 日 te FRM EM ES 《黎明 ) 
Po Les 
4 ore tow ; 40 分 名 
35 


Fe eee i 二 二] 让 
图 55 MAHA. KEEP: 太阳 的 
地 平 径 度 与 上 北极 〈 夏 季 ) 陆 上 明显 标志 的 关系 。 
上 北极 地 区 《夏季 ) 光 的 色温 度 。 (Earbtemper- 
atur) 。 昌 周期 中 深 红 光 与 浅 红 光 的 比例 (6 月 ， 
哥伦比亚 特区 华盛顿 ) 。 6 月 北纬 40" 地 区 极 亮 的 
BAA, CRB: My) 。 在 北纬 45" 地 区 有 太阳 
之 日 与 按 历 法 规定 的 黄 撒 〈 黎 明 ) 持续 的 时 间 的 理 
论 值 〈 根 据 Remmert, i977) 。 


起 这 种 作用 的 。 对 其 它 的 时 间 
指示 者 只 能 具体 情况 具体 分 析 
[如 作为 声 信 号 〈akustische 
5ignale) 的 鸟 类 鸣叫 ,温度 、 消 
wt], 它们 只 在 个 别 情 况 下 起 主 
要 作用 。 年 节律 钟 完 全 是 根据 
一 年 中 明了 樟 的 长 短 变化 来 指示 
时 间 的 , 这 一 点 在 植物 由 (长 日 
HAM MLangtagspflanzen 49 
日 照 植 物 Kurztagspfianz— 
en) 早 已 经 很 好 地 被 证 实 了 .由 
于 受到 这 个 因子 的 影响 ， 在 动 
物 中 形成 了 季节 型 〈Saisom- 
forme) ， 如 春季 鸟 类 进入 性 


”成 熟 期 并 且 开 te ck fe CB 


Remmert, 1965) 。 

很 明显 ， 生 理 钟 的 进化 是 
为 了 适应 于 环境 条 件 的 规律 性 
变化 。 每 个 生物 在 每 时 每 刻 都 
能 够 准备 着 应 付 即刻 出 现 的 条 
件 ， 但 是 对 这 些 问 题 还 几乎 完 
全 缺乏 证据 。 我 们 可 WR 
想 ， 如 果 对 环境 因子 作出 简单 
的 反应 “〈 就 象 开 动 只 能 走 短 时 
间 的 沙漏 一 样 )》 也 能 达到 局 样 
的 效果 ， 那 么 就 很 难 理解 为 什 
余 在 进化 过 程 中 要 形成 这 种 复 


条 的 、 其 机 制 至 今 仍 不 能 解释 清楚 的 生理 钟 。 所 有 植物 和 动物 似乎 都 具有 原理 相同 、 能 
得 到 温度 补偿 的 钟 。 动 物 在 根据 太阳 进行 定向 时 可 以 清楚 地 显示 出 生理 钟 的 功能 。 要 根 
据 太 阳 进 行 定 隔 就 必须 能 预测 太阳 每 天 的 运行 以 及 不 同时 间 和 不 同 纬 评 时 的 方 位 角 速 
度 。 在 不 同 的 动物 群体 目 都 已 详细 地 证 实 了 这 种 现象 。 如 蜜蜂 根据 这 个 原理 寻找 蜜源 杆 
物 和 蜂 房 ， 是 蝎 寻 找 占 区 ， BRL PR, BUR, MRA Ae 


的 方向 。 海 龟 和 鱼 类 也 能 根据 太阳 来 定向 。 


动 、 植 物 的 所 有 功能 几乎 都 和 一 定 的 时 间 相 联系 ， 例 如 ， 花 开花 闭 、 花 散发 出 香 
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味 、 许 多 植物 叶子 的 伸展 和 垂 落 、 昆 虫 从 晴 中 羽化 。 动 物 的 活动 和 休息 ， 等 等 〈Rem= 
mert,1963) 。 许 多 物种 的 特定 活动 ,如 交配 . 产 卵 . 取 食 只 在 特定 的 时 间 进 行 ， 在 许多 昆 
虫 中 都 证 实 了 这 些 现 象 ， 但 是 我 们 对 这 些 生 态 学 上 有 趣 且 有 意义 的 问题 还 了 解 的 太 少 。 

浑 游 动物 进行 日 垂直 运动 ， 夜 间 才 到 水 面 上 来 ， 它 们 在 浮游 藻类 不 章光 合作 用 、 不 
增加 生产 量 的 时 候 取 食 这 些 营 类 ， 并 通过 这 种 方法 获得 很 高 的 次 级 生产 量 〈 图 57) 。 夜 


图 56 WME CO RSalix) 为 开端 的 日 食物 链 和 夜 食物 链 。 日 食 胸 链 ， 蝇 〈 花 蝇 
亚 科 已 glJe 属 ) . RM. EM, KREWE: REAR 毛虫 - 梦 尼 夜 IM (Taeniocampa- 
Monima) . iS, RK 〈 引 自 Remmert，1969) 。 


间 营 类 呼吸 所 消耗 的 主要 是 白天 贮存 的 能 量 ， 食 浮游 营 类 的 浮游 动物 使 藻类 的 密度 降 
低 ， 刺 激 营 类 不 断 地 繁殖 和 分 裂 。 
许多 物种 借助 于 生理 钟 精 确 地 根 
据 时 间 相互 进行 协调 ， 当 我 们 把 白天 
和 黑夜 的 情况 对 比 ， 就 会 看 到 事实 正 
Rui (se) 。 白 天 、 黑 夜 都 活动 
的 物种 ， 如 鼠 和 驳 赃 《参见 第 37 页 ) 
直接 把 夜 食物 链 和 日 食物 链 连 接 起 
来 。 不 同 物种 之 间 -一 般 不 存在 真正 精 
确 的 协调 关系 。 鸟 类 的 占 区 鸣叫 
(Reviergesang) 交错 地 发 生 在 一 
年 或 一 天 的 时 间 中 ， 如 果 所 有 鸟 类 都 
同时 鸣叫， 占 区 内 学 习 鸣 叫 的 鸟 类 和 
占 区 占领 者 就 会 弄 不 清 占 区 的 情况 。 
在 一 年 或 一 天 中 的 某 一 固定 时 间 哆 [Es Td 
叫 ， 能 使 竞争 占 区 的 现象 减少 到 最 低 ee nad Oe cole i 


月 
限度 ， 并 确定 最 适 的 界线 。 图 57 “在 不 同 呼吸 率 (1 一 4) 及 不 同 取 食 时 间 的 条 


为 了 在 生境 中 生存 下 去 ， 生 物 的 件 下 ， 浮 游 性 甲壳 动物 的 累积 次 级 生产 量 。a。 夜间 前 
eae 关 动 大 A 多 个 小 时 取 食 ，b。 前 半夜 取 食 ;c. 整 夜 取 食 ;d. 日 夜 取 
活动 时 间 应 该 多 长 ? 我 们 对 这个 + 食 ; Mose, APR CHB K2) (根据 MacAllist- 


提出 的 问题 仍然 一 无 所 知 。 因 为 日 光 er， 引 自 Remmert，1977) 。 
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期 长 短 对 生物 也 起 时 间 指 示 者 的 作用 ， 两 个 光 效 应 相互 有 影响 ， 所 以 进行 这 方面 的 试验 
是 示 容 易 的 、 


十 二 、 环 境 因 子 的 相互 作用 


由 于 想 为 做 预报 提供 证 据 ， 个 体 生态 学 家 和 生理 学 家 不 得 叶 不 在 入 为 控制 的 条 件 下 ， 
一 个 因子 一 个 因子 地 去 进行 研究 。 只 有 搞 清 楚 生 物 对 环境 因子 作出 反应 的 生理 基础 ， 才 

能 保证 预报 的 准确 性 。 生 物 在 不 同时 期 或 在 不 同 的 生理 状态 下) 邓 同 种 因子 所 作出 的 
反应 是 不 同 的 。 非 线 竹 的 剂量 与 反应 关系 ,恒定 的 和 变化 的 条 件 〈 如 我 们 谈 到 的 变温 和 日 
节律 ) 之 间 的 明显 差异 ， 增 加 了 分 析 单 因 了 于 的 困难 。 在 自然 界 中 环境 因 于 从 来 都 不 是 单 
独 地 起 作用 、 而 是 多 因子 相 互 作用 ， 这 是 生态 学 中 的 大 问题 。 在 实验 室 中 不 可 能 对 所 有 
因子 的 联合 作用 进行 试验 ， 那 么 怎样 从 单 因 子 的 分 析 结 果 中 推 知 因子 的 联合 作用 呢 ? 从 
理论 上 讲 有 三 种 可 能 性 ， 

(1 ) 两 个 因子 完全 独立 地 起 作用 。 在 这 种 情况 下 可 以 把 在 实验 室 中 得 到 的 数据 毫 
无 问题 地 应 用 到 野外 条 件 中 去 。 

(2) 两 个 因子 相互 影响 ， 但 是 可 以 预报 水温 和 含 氧 量 、 温 度 和 温度) 。 

(8 ) 两 个 因子 联合 作用 时 出 现 不 能 预报 的 特殊 条 件 。 

这 三 种 可 能 性 都 有 实例 ， 

(1) 许多 植物 物种 的 分 布 直接 与 气候 条 件 有 关 ， 当 然 植物 只 有 在 适宜 的 土壤 中 才 
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图 58 ”中 欧西 部 亚 山 地 地 带 的 自然 森林 组 成 与 水 和 营养 物质 的 关系 。 字 的 大 小 


玫 示 植物 在 树 层 中 所 占有 的 相对 数量 ， 框 入 部 分 表示 山 毛 样 覆盖 区 。 两 个 因 于 
互 不 影响 〈 根据 巴 llenbereg，1978) 。 
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图 59 ”根据 不 同 种 类 的 植物 和 欧洲 山 毛 样 了 明生 叶 的 干 重 、 表 面积 、 同 化 器 官 的 
叶绿素 含量 以 及 二 氧化 碳 的 最 大 吸收 率 ， 说 明净 光合 作用 受 光 的 制约 GIB 
Schulze, 1972) 。 
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图 60 «AAS eR KI A HK CMTE Ramalina) 的 二 氧化 碳 气体 交换 

(上 ) s RAM AKER CF); HGR. AME, WKH 

(FT). SBMA: ARKO. EKEKUMMRAEMREKAIE C5] 
自 Lange 和 Mitarb， 1972) 。 


能 生长 。 这 两 个 因子 独立 地 起 作用 (图 58) 。 海 洋 底 栖 动物 的 分 布 与 含 盐 量 和 基底 颗粒 
KAR. BAEK (Cardium edule) 喜 栖 于 细 沙 中 ， Tovb4e eR (Mya arenaria) 
Bide BARE RIZE EAS. NY REE 10 — 3 820K APE IE, 
因此 ， 很 容易 对 这 两 个 物种 的 分 布 做 出 预报 。 

绿色 植物 生产 有 机 物质 是 泵 同 因 于 独立 地 起 作用 的 经 典 例子 。 植 物 营 光 合作 用 时 需 
要 光 、 水 、 二 氧化 碳 。 当 温度 适宜 时 ， 光 合作 用 随 着 光 强 度 的 增 大 而 加 强 ， 直 到 饱和 值 
(图 5 区 村 因此， 在 日 周期 中 呈 单 峰 曲 线 〈 图 62》 。 双 峰 曲 线 表 明 ， 由 于 水 份 不 足 或 者 
环境 温度 高 ， 植 物 关 闭 气 孔 ， 借 此 而 节 水 ， 同 时 也 不 吸收 二 氧化 碳 “〈 图 61) 。 如 果 高 温 
持续 的 时 间 太 长 ， 植 物 就 要 受到 损失 ， 因 为 光合 作用 不 能 补偿 呼吸 损失 的 能 量 温 度 越 
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图 61 内 盖 夫 沙漠 光 强 度 的 日 周期 变化 (上 ); 查 树 的 二 氧化 碳 吸 收 量 CP), 
蒸腾 、 叶 片 和 空气 中 的 水 蒸气 之 间 的 差异 WD), KAMA MAD CR), 


环境 温 上 度 〈LT4) 、 叶 片 温度 CBT) 和 相对 湿度 。 当 叶片 温度 太 高 时 ,蒸腾 和 
光 合作 用 停止 〈 参 见 图 62， 引 自 Schulz 和 Mitarb，1972) . 


高 损失 也 越 大 ) 。 这 对 沙漠 地 区 具有 经 济 意义 ， 沙 漠 地 区 由 于 缺 水 和 高 温 ， 使 每 天 的 光 
含 作 用 受到 限制 。 与 重要 的 经 济 植物 〔 如 查 树 〈Aprikose) J HHL, IEW BAD 
就 能 适应 上 述 环境 。 查 树 在 水 份 充足 时 才能 暂时 获 益 《图 61\ 。 内 盖 夫 沙 漠 〈Negev- 
Wiste) 的 地 衣 白 天 变 干 ， 夜 间 吸 收 水 分 ， 因 此 只 能 在 清晨 营 光 合作 用 〈 图 60) 。 
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图 62 BRU HMB UIC, ARKHAM REMORSE REKAK. 
图 解 同 图 61 ( 引 自 Schulze 和 Mitarb，1972 ) 。 


下 面 这 个 例子 十 分 明显 ， 然 而 也 更 加 复杂 。 牡 是 (Auster) 的 呼吸 量 随 温度 增高 而 
加 六 ， 营 养 物质 的 消耗 量 亦 随 之 加 大 。 曲 线 表 明 ， 流 过 鳃 的 水 量 是 最 适 的 ， 它 与 听 适 应 
的 温度 稍微 有 些 关 系 。 在 较 低 的 温度 范围 内 它 与 温度 无 关 〈 水 流 过 鳃 的 流通 率 很 低 ) ， 
然后 突然 达到 最 高 值 ， 当 温度 达 到 25%C 以 上 时 ， 流 通 率 又 变 得 很 低 ， 所 以 牡 昕 得 到 的 
食物 量 是 不 同 的 。 无 论 在 低温 或 高 温 的 某 一 个 温度 下 ,其 收 支 都 是 负 的 ， 但 这 可 以 通过 
水 体 中 不 同 的 食物 浓度 得 到 补偿 《图 63) 。 人 们 还 可 以 补充 进 第 四 维 、 第 五 维 。 除 了 大 
量 的 长 期 试验 以 外 ， 我 们 就 要 接触 到 未 能 预料 或 未 可 预料 的 特殊 条 件 ， 含 盐 量 和 温度 
向 常 相互 影响 ， 而 且 不 可 预料 。 

(2) 氧 在 冷水 中 比 在 热 水 中 易于 分 解 。 如 果 其 它 条 件 相 同 ， 动 物 在 冷水 中 能 得 到 
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图 63 “环境 中 食物 浓度 〔 碳 ( 微克 ) /毫升 ] MABE CTA) 不 同时 性 
昨 体 重 的 日 变化 〈 引 自 Newell 和 Mitarb，1977) . 


较 多 的 氧 。 这 个 事实 容易 理解 ， 因 为 温度 越 高 ， 水 生生 物 的 新 陈 代谢 这 后 陆 之 提高 (用 
鳃 呼吸 和 用 皮肤 呼吸 的 水 生动 物 都 是 变温 的 ! ) 。 当 水 体 中 的 含 氧 量 降低 时 ， 动 物 的 需 
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图 64 ”理想 化 的 线性 与 非 线 性 剂量 -反应 关系 。 事实 上 在 
自然 界 中 仅 有 非 线性 关系 ， 上 面 的 曲线 是 错误 的 。 CRE 


Ehrlich 和 Mitarb，1975) 。 


量 就 增加 ,- 因 此， 从 事 环 
RP EA A HB 
出 ， 河 流 的 温度 提高 几 度 并 
不 太 重 要 的 意见 是 错误 的 。 
虽然 在 提包 这 样 的 意见 之 前 
必须 要 进行 详细 的 研究 〈 图 
64) ， 但 是 我 们 根据 氧 在 水 
体 中 的 自然 溶解 性 ， 总 是 还 
能 做 吕 一 些 预测 的 。 对 相对 
湿度 也 能 作出 一 些 预测 。 
(3) 在 因子 的 联合 作 
用 下 ， 丰 能 预测 生物 的 反 
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应 。 当 然 可 以 从 生理 学 的 角度 解释 这 些 反 应 ， 在 理论 上 也 可 以 作出 预测 ,但 是 要 在 实践 
中 做 到 这 一 点 则 困难 得 多 。 由 于 我 们 对 许多 现象 的 生理 学 基础 还 不 清楚 ， 因 此 要 作出 预 
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图 65 咖啡 两 点 蜂 在 不 同 温度 、 不 同 食物 条 件 下 的 发 育 速 率 〈100/ 发 育 期 ) 。 7 
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29/11 35/156 37/19 变温 
230 27C 31 恒温 

一 一 恒温 ，…… 日 温度 变化 的 平均 值 ， 曲 线 旁 边 的 数字 表示 发 育 零 点 ， 上 -: D 


=16， 8， 温 度 相应 变化 。 在 变温 条 件 下 发 育 零点 随 食物 中 蛋白 质 含 量 的 增加 


而 下 降 〈 引 自 Merkel，1977) 。 
a) 76 °° 


SEAR. TASER Ts Leese aA Fire Sai eM HRESR 
HABLA. 

当 基底 、 含 盐 量 、 食 物 这 三 个 因子 中 有 两 个 处 于 最 适 范围 内 时 ， 海 暗 螂 (Zigia 
oceanic) 虽 然 不 能 繁殖 ， 可 是 能 活 很 长 时 间 ， 例 如 ， 当 食物 含 盐 量 很 高 (如 海 营 )， 
ZR PERSONA RIN, 它们 能 
“在 淡水 外 生活 。 用 海水 把 基底 浸 退 ， 再 
供给 它们 海藻 或 海洋 动物 作为 食物 ， 它 
们 则 能 在 污 泊 上 存活 。 在 被 海水 温 湿 的 
粗 涉 基底 士 生存 时 ， 它 们 能 以 燕麦 导 、 
苹果 起 在 淡水 中 泡 软 了 的 昔 麻 粉 为 食 

(ics) . 

当 吸 和 的 空气 中 含有 二 和 氧化 硫 
(SO,) 时 ,致癌 物质 (karzinogene Su- 
5sta527e5) 对 大 类 的 效应 会 成 倍增 加 ， 
三 氧化 硫 能 阻止 对 肺 部 起 清理 任用 的 纤 


筷 运 动 ， 使 吸入 的 致癌 物质 长 期 存留 在 sins A se eae icp 
ia 起 致癌 作用 。 中 必须 有 两 个 因子 处 于 最 适 范围 内 〈 影 线 ) 
,根据 试验 结果 可 以 粗略 地 解释 波 罗 人 


的 海 动物 的 迁徙 现象。 由 于 不 断 有 淡水 流 人 波 有 罗 的 海 东部 和 北部 ， 许多 动物 从 水 信 表 面 
迁徙 到 水 体 深 处 ， 或 者 不 仅 在 水 体 表 面 ， 而 且 在 水 体 深 处 记 定 居 下 来 。 淡 成 水 混合 处 的 
这 个 众所周知 的 现象 长 期 得 不 到 解释 CRemane, 1940; 1955) ， 其 原因 可 能 是 ， 

(1) 与 生活 在 海洋 深 处 的 动物 相 比 ,生活 在 水 体 上 层 或 潮 间 带 〈Gezeitenzone) 
的 动物 对 含 盐 量 的 耐 受 性 较 大 ， 痰 水 不 断 疲 大 波 罗 的 将 东 、 北 部 ， 使 深海 动物 比 水 体 上 
层 的 动物 受到 更 大 的 影响 。 水 体 上 层 的 动物 在 淡化 程度 很 高 的 淡 成 水 混合 处 都 能 生存 ， 
特别 是 那些 上 共有 高 闯 调 节 机 能 的 物种 。 

(2) 直 于 深海 动物 对 淡 咸 混合 水 很 敏感 ， 并 且 受 到 损害 ， 所 以 对 能 够 在 议 种 供 含 
盐 量 条 件 下 生存 的 物种 来 说 ， 波 罗 的 海 的 深海 水 域 是 一 个 没有 竞争 的 场所 ， 而 且 深 海 处 
比 水 体 表面 指 含 盐 量变 化 小 ， 水 体 表面 会 完全 淡化 ， 而 这 种 现象 在 水 体 深 处 则 不 会 发 
生 。 那 些 不 仅 在 水 体 表 面 ， 而 且 在 深海 处 也 能 生存 的 物种 可 以 利用 这 个 没有 竞争 的 场 
所 。 那 些 不 能 忍受 含 盐 量 急剧 变化 和 水 体 表面 淡化 的 种 类 则 完全 转移 到 最 深 的 海域 中 ， 
而 那些 依靠 光合 作用 为 生 、 以 营 光 合作 用 的 共生 生物 或 绿色 植物 为 食 的 物种 就 不 能 转 到 
深海 。 第 三 种 类 群 是 那些 由 于 具有 高 痛 透 压 调 节 机 制 或 其 它 机 制 ， 加 而 也 能 长 期 忍受 痰 
化 的 种 类 ， 它 柯 在 水 体 表面 及 深海 中 都 能 生存 。 尽 管 条 件 不 利 ， 但 是 这 个 具有 多 种 动物 
的 生境 仍 以 不 可 预料 的 方式 扩大 着 。 当 然 这 在 事后 是 而 以 解 释 的 ， 而 要 事先 作出 预测 确 
实 是 园 难 的 CRemmert, 1968) 。 

要 想 搞 清 楚 陆 地 上 的 这 种 因子 联合 作用 就 更 困难 了 。 空 气 运动 (Luftbewegung) 对 
潮 退 的 体 表 有 冷却 作用 ”如 对 植物 和 有 恕 物 。 从 表 6 可 以 很 清楚 地 看 到 ,被 测 的 温度 本 身 
没有 多 大 意义 。 随 着 海拔 的 增高 这 个 作用 越发 显著 。 温 虚 与 温度 〈 云 、 雾 、 十 或 相对 温 
度 ) 同样 也 有 关系 ,在 本 PHISH hE 经 举 了 上 几 个 例子 我 们 把 空气 看 成 是 静止 的 介质 
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述 是 运动 的 介质 是 有 区 别 的 ， 对 于 植物 和 动物 的 第 二 大 介质 一 一 水 也 是 如 此 。 我 们 也 应 
该 把 水 体 分 为 ， 死水 “在 自然 界 中 大 多 数 为 很 小 的 水 体 ) 、 端 流 的 水 体 〈 较 大 的 湖泊 和 


表 6 风 的 冷却 作用 。 当 温度 为 ~ 298 ， 风 速 为 40 公 里 /小 时 时 ， 人 类 感觉 到 的 温度 为 =60C 。 
EPA 值 是 对 人 类 有 生命 危险 的 范围 〈 引 自 Weip，1975) 


风速 〈 公 里 /小 时 ) 温度 (- T) 
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WHE, CAM KATEHREDAR RATIO . ARIK CEM eH 
订 件 、 防 正 漂 流 走 的 小 溪 、 河 流 ) MATRRAKK QESATSREHED 2 at 
后 运动 的 水 体 是 流 经 许 允 水 生动 物 〈 如 海绵 ) ， 并 给 它们 带 来 食物 的 永源。 丐 之 相似 
许多 陆 生 动物 洞穴 的 结构 能 使 运动 的 空气 流 在 洞穴 引进 行 循环 OC Vogel, 1978， 图 
Gi) > 
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图 67 a—d 动物 利用 向 不 同方 向 运动 的 空气 和 水 《上 面 的 双向 箭头 ) 。a, 风 或 
水 通过 一 端 向 上 突起 的 T 形 管 〈 模 式 图 ) 。b. 风 或 水 通过 有 许多 小 口 、 一 个 大 
口 的 导管 〈 模 式 图 ) 。 (风力 发 电站 的 试验 中 就 运用 了 这 个 原理 。) ec.a 的 实际 
例子 。 黑 尾 草原 犬 鼠 《草原 犬 鼠 属 C ynomys) 洞 穴 的 通风 情况 。d.b 的 实际 例 
了 予 。 水 流通 过 海绵 体 (海绵 动物 门 ) 《根据 Vogel，1978) , 
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藉 沙 美 座 的 分 布 表明 了 因子 的 相互 作用 是 多 么 的 复杂 。 由 于 人 类 的 影响 ， 建 造 公 路 和 
BE, 六 面积 地 开发 森林 ， 消 灭 狼 种 群 ， 使 比较 唱 的 、 分 布 在 南方 的 空 齿 鹿 属 〈Odo-~ 
coileus) 〈 黑 尾 鹿 、 白 尾 鹿 )》 动物 越过 加 拿 大 边界 ， 向 北方 迁 徒 。 在 被 它们 占领 的 地 区 
中 居住 着 北美 驯 座 、 美 洲 赤 鹿 和 蛇 鹿 。 而 凡是 在 空 齿 鹿 属 动物 侵 人 大 的 地 方 ， 这 些 大 型 鹿 
就 会 迅速 地 消失 。 这 可 能 是 空 齿 鹿 属 动物 身上 的 一 种 寄生 束 ( 线 虫 ) 所 引起 的 。 这 种 寄生 
里 与 空 齿 鹿 属 动物 之 间 有 着 正常 的 寄主 与 宿主 的 关系 ， 但 是 却 能 使 大 型 鹿 致 死 。 HFS 
齿 鹿 属 动物 与 寄生 虫 共 同 进化 ， 因 而 能 在 竞争 中 击败 太 型 鹿 。 实 际 上 空 齿 鹿 属 动物 生活 
在 一 个 封闭 的 大 型 原始 森林 中 ， 由 于 这 里 生活 着 一 个 较 大 的 贸 种 群 ， 所 以 它们 不 能 繁盛 , : 
起 来 ,可 是 一 旦 人 类 给 它们 创造 合适 的 条 件 ， 它 们 就 可 以 借助 于 寄生 虫 把 大 型 鹿 从 生境 
中 排挤 出 去 。 这 个 例子 属于 生理 生态 学 的 研究 范畴 ， 只 有 把 生理 学 试验 与 野外 的 观察 研 : 
究 相 结合 ， 才 能 解释 这 种 现象 。 

.由 于 有 些 环境 因 于 的 联合 作用 是 不 可 预料 的 ， 所 以 也 就 不 能 确切 地 预测 某 种 生物 的 
HHL» 同时 也 就 不 能 根据 这 个 物种 的 出 现 来 推 知 环境 因 了 于。 虽然 理 论 上 是 这 样 ， 但 是 在 
实际 中 我 们 可 以 假定 在 一 全 有 限 的 地 区 中 相间 的 环境 因子 复合 体 共 同 起 作用 ， 这 样 就 可 
以 作出 预测 子 ， 这 对 于 植被 学 (Vegetationskunde) 的 研究 具有 很 大 的 实用 意义 ， 例 5 
如 ， 砍 们 可 以 根据 环境 条 件 推 断 出 生长 在 中 欧 边 缘 地 区 的 植物 〈 从 而 就 能 够 确定 出 潜在 
的 自然 植被 图 ) 。 男 一 方面 ， 根 据 生 长 着 的 植物 可 以 详细 地 推断 出 水 、 土 壤 和 气 候 情 
况 刀 以 出 现 的 植被 为 根据 ， 确 定 哪 些 经 济 作 物 会 茂盛 ， 哪 些 适 合 于 种 在 公园 中 ， 这 上 比 根 
BARRETT A BASES, 这 也 使 得 人 们 有 可 能 对 中 欧 维 管 植物 的 指示 价值 进行 
Gi (Ellenberg, 1974), FFA EMM (城市 建设 和 建立 自然 保护 区 的 :规划 ) 时 大 
量 地 利用 这 些 信息 。 由 于 植物 的 生长 区 固定 ， 所 以 比 鉴定 动物 容易 ， 在 这 方面 进行 个 体 | 
生态 学 分 析 对 实践 具有 重要 意义 (Miyawaki 和 Tixen，1977) 。 
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一 般 来 说 ， 生 物 与 一 定 的 生境 相 联系 是 遗传 决定 的 ， 而 且 不 受 环境 变化 的 影响 ， 但 
是 也 有 一 些 引 类 注目 的 例外 情况 ,， 引 起 了 人 们 进一步 进行 研究 的 兴趣 。 赤 眼 蜂 属 昆虫 寄 
生 在 许多 昆 点 的 郁 中 ,它们 的 形态 和 颜色 在 很 大 程度 上 取决 于 宿主 。 生 长 在 一 些 昆 虫 态 中 
的 赤 眼 蜂 是 无 翅 的 ;这 个 现象 曾 引 起 分 类 上 的 混乱 。Quedaatu (1957) he THR 
蜂 属 的 分 类 。 用 同 =:; 种 宿主 动 儿 饲养 广 赤 眼 蜂 CT. evanescens) 后 ， 它 们 就 “ ice” T 
这 种 宿主 ， 特 别 是 在 同 二 种 宿主 身上 寄生 了 许多 世代 后 ， 雌 贝 就 明显 地 喜欢 将 卵 产 在 这 
种 宿主 身上 ， 这 是 生境 选择 的 长 期 诱 变 结果 。 这 种 情况 在 经 济 上 是 有 利 的 ， 因 为 我 们 可 
以 利用 赤 眼 上 进 行 害虫 的 生物 防治 Chiologische Schadlingsbekampfung) 。 我 休 可 
跨 大 量 地 饲养 它们 ， 让 它们 寄生 在 某 种 宿主 身上 上 。 这 个 例子 表明 ， 人 和 人们 必须 格外 地 注意 
动物 与 小 生境 的 关系 。 这 种 现象 可 能 比 我 们 想象 的 还 要 多 。 狗 (Capreolus capreolus) 
很 注意 选择 食物 ， 幼 狠 反 母亲 那里 学 习 选 择 喜 食 的 植物 及 植物 的 部 位 ， 因 此 , 二 一 些 植物 
被 取 食 的 程度 具有 很 大 的 地 区 性 差异 (Ellenberg, 1974 。 对 此 迫切 地 需要 进行 深 大 
的 研究 。 

尖 幼 体 与 成 体 的 生态 需求 不 同时 会 出 现 一 些 奇特 的 现象 。Ribaut 在 洛桑 ，Erz 在 多 
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特 蒙 德 和 基 泵 分 别 做 了 试 验 〈 这 两 篇 论文 都 是 在 1964 年 发 表 的 ) 。 研 究 表 有明 ， 扰 市 为 
BEER 〈Amsel) 提供 了 有 利 的 环境 ， 特 别 是 越冬 条 件 好 ,使 乌 鸭 的 死亡 率 比 在 森林 
HR, 另外， 天 论 是 有 外 或 维 鸟 的 鸟巢 ， 还 是 无 卵 或 维 鸟 的 鸟 集 的 毁坏 量 都 比 在 自然 条 
件 平 大 ， 因 此 ， 城 市 乌 罗 不 能 自己 保持 住 现 存量 ， 在 许多 城市 都 不 断 有 乌 鸭 从 较 适 于 幼 
鸟 生 长 的 生境 迁 入 “〈 与 人 类 相似 ) 。 
很 久 以 来 在 动物 地 理学 中 ， 人 们 都 把 动物 成 体能 生活 得 很 好 ， 但 是 不 能 繁殖 后 代 
《或 不 能 繁殖 足够 数量 的 后 代 ) 的 地 区 称 为 “不 育 分 布 区 ” (sterile Zerstreuungs—- 
gebiet) 。 许 多 海洋 动物 不 能 在 波罗的海 岔 盐 量变 低 的 地 区 繁殖 ， 伍 是 有 大 量 的 幼体 定 
期 地 从 北海 涌 人 菠 罗 的 海 ， 毫 无 问题 地 定居 下 来 ， 保 持 了 高 现存 量 。 有 许多 鳞 趣 目 屁 虫 
夏季 飞 到 中 欧 和 北欧 ， 但 是 其 中 有 些 常见 种 类 则 从 未 能 在 这 些 地 方 繁殖 后 代 。 在 生态 学 
上 还 几乎 从 未 研究 过 这 个 疑难 问题 。 
”生态 需求 在 动物 生活 史 的 同一 个 阶段 中 也 能 明显 地 改变 。 鳞 翅 目 峡 蝶 亚 科 昆虫 且 b- 
hydryas matur1a 的 幼虫 成 群 地 取 食 秒 、 白 杨 或 出 毛 样 时 ， 冬 季 过 后 它们 则 单独 地 到 
SHAR. USM BMEZARED. RMA NE AMM RRBIE CUmschlagen 
des Sozialverhaltens und der Nahrungsanspriiche) (}EuphydryasR 中 并 不 少 
见 。 这 种 突然 变化 在 灰 蝶 《Blaiuling) 中 表现 得 更 为 明显 。 大 多 数 灰 蝶 幼 虫 能 分 记过 
种 液体 ， 引 诱 邮 蚁 ， 这 样 它 们 就 能 通过 蚂 蚁 来 防御 捕食 者 。 带 黑 斑 的 蜂 蛤 灰 蝶 〈 世 yco- 
ena arion) 的 幼虫 直到 三 龄 -- 直 取 食 百里香 ， 当 蚂蚁 收 食 时 ， 它 们 变 成 蚁 晴 估 的 小 包 ， 
以 后 小 包 被 蚂蚁 搬 到 凡人 梨 由 ， 幼 自在 蚁 梨 中 靠 食 蚂 蚁 幼虫 继续 生存 下 去 ， 变 成 晴 ， 并 
在 蚁 划 中 越冬 ， 羽 化 后 成 虫 离 开 蚁 梨 〈 人 们 还 不 知 道 ， 为 什么 蚂蚁 不 吃 掉 这 些 诚 
BY, EAR 


Sap ”个 体 生 态 学 的 研究 实例 
一 、 表 面 化 学 (Oberflachenchemie) 和 小 生境 选择 


:- PR 〈Seepocken) GRE) 幼虫 怎样 找到 适合 于 变态 作用 的 基底 ?| Ree 
自由 生活 的 海洋 浮游 动物 ， 并 经 过 介 虫 期 变 成 营 固着 生活 的 成 体 。 它 们 是 雌雄 同体 )， 蜡 : 
体 受 精 ， 因 而 繁殖 时 需要 许多 个 体 紧 紧 地 挨 在 一 起 。 介 虫 期 在 茧 壶 的 生活 吏 赴 是 关键 的 
时 期 。 研 究 这 个 问题 的 专家 Grisp 曾 经 谈 到 ， 蕨 过 〈 条 蔡 荷 属 Comcphoaerma 和 Coro7U1a 
属 ) 似乎 不 可 能 只 寻找 鲸 ， 因 为 要 在 汪洋 大 海中 找到 一 头 掠 是 困难 的 ， 而 两 只 幼虫 要 找 
到 同一 头 鲸 ,并 且 要 紧 挨 着 轩 着 在 鲸 身上 似乎 更 是 难以 置信 的 事 。 但 是 事实 正 是 如 此 5 
委 萨 壶 幼虫 又 是 怎样 设法 做 到 这 一 点 的 呢 ? 

将 盛 有 雯 谈 -- 无 节 幼体 的 容器 中 放 人 和 固着 有 萨 过 的 硬 物体 ， 放 人 无 茧 壹 的 硬 物体 做 
为 对 照 物 ， 结 果 介 虫 形 幼虫 仅 在 放大 容器 中 的 藤 壶 旁 定 居 下 来 〈 只 要 空间 允许 ) ,而 太 
固着 在 没有 藤 壶 的 硬 物体 上 。 如 果 不 放 人 活 茧 过 ， 而 放 和 人 死 茧 壶 “〈 可 以 从 博物 馆 要 二 些 
未 经 毒物 ， 如 未 经 福 尔 马 林 漫 泡 过 的 壳 板 ) ， 也 能 得 到 相同 结果 。 幼 虫 能 够 识别 出 蕨 过 
体内 经 过 干燥 和 长 期 喧 存 ， 但 是 仍 未 被 破坏 的 因子 ， 这 似乎 是 茧 壶 发 出 的 化 学 刺激 物 ， 
但 是 常年 在 水 中 的 节 壶 对 幼虫 也 有 同样 的 吸引 力 ， 这 就 需要 不 断 地 浸出 化 学 刺激 物 。 介 
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遇 消 幼虫 只 有 与 茧 壶 壹 板 直接 接触 才能 固着 下 来 , 这样, 上述 结论 就 更 值得 怀疑 。CrisB 
从 茧 壶 的 组 织 中 提取 出 了 一 种 可 溶性 物质 ,经 鉴定 这 是 一 种 表皮 和 蛋白质, “节肢 动物 蛋 
A CArthropodin) ”， 在 新 形成 的 表皮 中 这 种 蛋白 质 的 含量 特别 高 ,表皮 硬化 时 这 种 
牺 质 就 变 成 “ 壳 硬 蛋白 ”.。 涂 上 一 层 这 种 蛋白 质 的 平板 也 能 象 功 壶 壳 板 一 样 对 幼虫 具有 
吸引 力 ， 即 便 干 了 ， 也 能 起 到 这 个 作用 。 将 节肢 动物 蛋白 溶解 于 养殖 节 壶 的 水 中 ， 放 人 
未 经 处 理 的 壳 板 以 及 用 相同 蛋白 质 浓度 处 理 过 的 壳 板 作为 固着 物 ， 结 果 所 有 幼虫 都 固着 
在 处 理 过 的 壳 板 上 。 这 个 事实 进一步 对 化 学 性 刺激 物 刺激 吃 觉 或 味觉 感官 的 这 个 结论 提 
出 异议 。 深 解 于 水 中 的 分 子 显 然 对 幻 点 变态 毫 无 影响 ， 幼 虫 常常 寻 饥 整个 硬 物体 ， 直 到 
找到 一 个 能 触发 固着 行为 的 结构 。 人 很 定 硬 物体 上 的 蛋白 质 以 一 定 的 方式 排列 ,并 且 能 被 幼 
下 的 感官 识别 出 来 ， 那 委 载 体 上 的 节肢 动物 蛋白 是 单 分 子 层 的 还 是 厚 厚 的 一 层 就 应 该 是 
无 关 紧 要 的 。 用 具有 不 同 层 数 的 节肢 动物 蛋白 载体 检验 对 荐 过 幼虫 的 吸引 力 时 发 现 ， 如 
果 物 体 上 的 节肢 动物 蛋白 少 于 一 层 ， 7 “wre ieee 

HREBAREADS, BARA | 
“和 孔 ?" 时 ， 只 有 很 少 的 幼虫 固着 在 物体 10- 
上 ,在 1 一 8 层 这 个 范围 中 ,物体 上 固 | 


| 
| 
| 
| 
| 
| 
| 
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着 的 幼虫 数量 陡 形 上 升 ， 并 且 达 到 饱 Aap | 
和 状态 ,以 后 即 便 有 1000 层 蛋 白质 ， | i 
固着 的 幼虫 数量 也 不 会 再 超越 这 个 1 10000 Od 
fi. HF MLAEOM) TEER aa | SF 

PY, Pee Ly 5 — 6 层 节 胶 动 物 HI68 Wa (Bolanus balanoides) 介 里 形 幼虫 在 具 
RAAT KY DW re ERA, XR 有 不 同 节肢 动物 蛋 自 层 的 平板 上 的 固着 情况 。 当 平板 


am, WHE ERR Ke) +E? * eee at 和 
物 蛋 白 的 量 ， 而 是 表面 结构 COber- 
flachenstruktur) 被 动物 识别 后 引起 变态 。 

“在 水 体 让 识别 表面 结构 对 浮游 性 幼虫 的 变态 起 着 重要 作用 。 儿 乎 没有 浮游 性 幼虫 
(不 管 是 多 毛 纲 动 物 、 琼 皮 动 物 ， 还 是 腔 肠 盈 物 ) BERBER TEA, (He, wR 
在 养殖 器 中 放 人 具有 特定 结构 的 沙子 ， 变 态 就 容易 发 生 ， 这 种 沙子 只 不 过 就 是 动物 在 自 
然 条 件 下 能 寻找 到 鸭 、 被 细菌 膜 包 庄 着 的 沙 WM Miller A fF it, 7K MS (CS il oe 
Hydractinia echinata) 的 变态 需要 特定 的 细菌 ， 此 外 ， 必 须 用 特定 的 营养 波 培 养 这 些 
细菌 ， 在 细菌 种 群 增长 静止 期 (stationare Phase) 比 在 指数 期 (exponentielle 
Phase) 记 每 到 的 结果 好 。 局 样 ,水 昕 紫衣 浪 纺 虫 芷 要 寻 遍 整个 细 落 膜 层 表层 ,然后 变 访 ， 
而 且 也 是 很 蒲 的 细菌 膜 层 就 足够 了 ， 六 加 绍 菌 数量 后 效果 也 一 样 。 虽 然 也 可 以 通过 其 它 
方法 “〈 例 如 ， 通 过 锂 离子 ) 使 贝 是 属 水 屹 发 生变 态 ， 但 是 在 自然 条 件 下 可 能 只 是 细菌 的 
表面 化 学 起 决定 性 作用 。 

这 种 通过 表面 竺 构 获 取信 息 的 触觉 感受 器 对 屁 虫 选择 植物 性 食物 和 产 引 地 点 起 着 重 
大 作用 (Chapman 和 Bernays，1978) , 


二 、 时 间 与 生境 条 件 的 吻合 
在 沿海 地 区 有 许多 极为 准确 的 环境 节律 “〈Umweltrhythrmen) ;日 节律 (Tages- 
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图 69 HE He HA BN YR HE BE A 
PK ( GE Hashimoto, 5] HRemmert, 1962). 


thmusy 潮汐 节律 CRhythmus der Gezeiten)、 大 潮 , 小 潮 (Spring-und Nip- 


pgezeiten) 规律 性 地 交替 出 现 记 年 节律 。 
生境 中 的 这 些 节律 性 变化 对 潮 闻 带 生 物 的 生 
存 且 有 深刻 的 影响 。Dietrich :Neumann 对 
生活 在 岩石 基底 上 的 蚊子 RES 
Clunioy 进行 了 研究 。 这 种 蚊子 ' 在 最 低潮 
NA Mi, BWR es ER 
bhi 8 29 162047; Fi, ARSE 
He, Fe Bie oe war 11 Hk, CA69) 5 HE 
后 交配 FOR. Wheel, 多 数 成 虫 大 
AR nth, 水面 上 升 后 重新 履 
盖 住 海滨 摇 蚊 属 昆虫 的 生境 加 诲 滨 摇 蚊 属 昆 
虫 的 发 育 遵循 着 站 分 准确 的 时 间 程 序 : 成虫 
必须 在 大 讲 后 的 落 讲 (也 bbe) 时 从 晴 中 羽化 ， 
此 时 蚊 降 的 生境 在 短 时 间 内 呈 干 燥 状 态 。 而 
且 所 有 晴 都 要 在 很 短 的 时 间 内 羽化 AA 
体 不 能 独自 抽 羽 化 出 来 ， 接 着 马 上 就 要 交 
配 、 产 履 ， 使 卵 贴 在 岩石 上 。 eg FES 
MBit bit, “Mi ewe Ae 
来 实现 的 ,半月 节律 向 动物 “预告 2 最 低潮 
的 日 子 ; 此 外 还 要 有 日 节律 ,日 节律 与 潮汐 节 
律 之 间 有 一 个 动 ， 潮 水 变化 情况 是 根据 这 
个 波动 而 来 的 , 例如 ,每 隔 14 天 后 的 同一 时 间 
就 出 现 一 次 最 低潮 。 从 理论 上 讲 半月 节律 与 
A TROGIR AR Fl BB cP BE > 


动物 不 必要 再 进化 出 潮汐 书 律 《图 70，71) « 
RAWAL, SAAR RARE LAN 


AY Jed HA12. 


ee oN ead 


4 小 时 Ki - -小 潮 周 期 ， ld. 77. ha 


Asif Ki 
水 位 1 ri | | 
men MHWs pace | 
KY Sy LB. My 1 | | } 
PEW AY 六 二 ist ‘ } i tit 出 WaT | 
二 和 Wi NTT li Ai rRNA titi 
沿岸 带 1 沿岸 带 中 部 LT RN 
TA RR my | 
lita. sc eA NE 
PLA MNWs- | 
潮 下 带 


A A 


A70 潮 间 带 生 态 结构 与 湖 汐 和 月 粗 的 关系 。MHWS: 大 潮 的 平均 高 淹 ! MNWS, KM 
平均 低 湖 ; MHWN, we ews MNVWN :小 湖 的 平均 低潮 (根据 Neumanny1977) 。 


时 间 内 羽化 。 此 外， 也 可 以 证 肯 半 月 节律 的 存在 。 把 幼虫 放 在 水 族 箱 中 ， 照 射 几 夜 《人 
造 月 光 ” 《〈 这 种 人 造 月 光 就 是 在 夜间 加 用 一 种 较 弱 的 灯光 ) ， 让 日 节律 的 明暗 变化 不 太 
强烈 。 在 这 种 条 件 下 幼虫 和 晴 Es 


半月 形 生 再 钛 同步 化 ， 这样: I size 
便 是 在 正常 的 明暗 变化 或 持续 光 1 Eilon 
照 的 条 件 下 ， 每 隔 14 天 后 的 同一 
时 间 就 会 羽化 〈 图 71) 。 

使 生活 史 与 生境 中 的 时 间 结 
构 相 吻合 的 集中 机 制 (Ballungs- | hae 


mechanism) 看 上 去 似乎 是 清 
Oo, HM win KFS Al 
B. BeLARAW ANS AK 
潮 出 现 的 时 间 不 同 〈 图 72) 。 我 
们 认为 ， 距 离 很 近 的 海滨 摇 蚊 属 


it | 
Bah RR ARAYA pent o i 8) 
内 羽化 ， 实 际 情况 正 是 如 此 〈 图 ‘So 
73) 。 每 个 种 群 的 羽化 时 间 是 得 fron | 
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ae ha oe ES ae WAp 
的 两 个 种 群 杂 交 后 ， 子 代 羽 化 时 Clunio (欧洲 北部 ) 


闻 则 取 其 二 者 之 癌 的 时 间 。 显 然 (海滨 摇 纹 亚 科 ) 
这 是 由 少数 几 个 基因 所 决定 的 。 

借助 于 内 生 新 月 节律 Cun- 1 10 20 30 
are Rhythmus) (30 天 的 节 月 光 周 期 (天 ) 


律 忆 也 阳 实现 这 样 的 程序 。 已 其 图 71 AGRA BE. cl a A 
克海 岸 种 群 就 具有 这 Ho A HGR C40.9R TEM) © EIOKM AM 中 用 人 造 月 光 
律 。 ET ARAM NS ERE ELLER MAS Gia 
假定 月 亮 是 可 靠 的 时 间 指 示 
者 ， 那 么 实际 情况 会 怎样 尼 ? 风 、 雷 十 或 夏季 较 亮 的 夜晚 会 不 会 措 饰 住 每 月 中 满月 时 较 
亮 的 夜晚 呢 ? 在 南 纬 月 亮 可 称 之 为 可 靠 的 时 间 指 示 者 ， 而 在 夏季 夜晚 较 亮 的 北部 地 区 并 
非 如 此 。 赫 耳 果 兰 岛 的 动物 对 “人 造 月 光 ” 就 几乎 没有 什么 反应 ， 在 这 里 洽 、 落 潮水 的 
端 流 起 时 间 指 示 者 的 作用 ， 而 在 法 国 和 西班牙 海岸 就 不 起 这 种 作用 。 就 象 用 “人 造 月 
4” 可 以 使 西班牙 的 蚊子 同步 化 一 样 ， 在 试验 中 给 予 斥 耳 果 兰 岛 上 处 于 幼虫 发 育 期 的 蚊 
FAM VTMRA, te REM L, 
ALAR AEE HY, HAUS FEILER BA3I000RZ RH RURAR, SH EMRAR, 
这 里 的 动物 生活 在 花岗岩 上 的 沙滩 中 。 夏 季 的 每 一 次 落 潮 时 都 羽化 出 成 虫 。 每 当 它 们 的 
生境 变 于 燥 时 ， 沙 子 的 温度 就 要 提高 2 一 838 度 。 如 果 把 它们 放 在 实验 室 的 恒温 条 件 下 ， 
羽化 时 间 就 变 得 毫 无 规律 ， 将 温度 提高 2 一 3 度 后 立即 会 有 一 些 蚊子 羽化 出 来 ，12 
小 时 以 后 则 会 有 许多 蚊子 羽化 出 来 (图 74) ， 在 此 之 后 羽化 的 情况 又 变 得 毫 无 规律 。 
我 们 在 丽 面 谈 到 过 的 种 群生 理 钟 在 恒温 条 件 下 仍 起 作用 ， 它 们 是 义 振 荡 为 基础 的 ， 而 这 
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性 Owes 0 一 12 时 未 羽化 出 成 虫 。< 满月 和 新 月 第 一 天 低潮 的 平均 时 间 。 〔〈 第 二 次 日 低潮 是 根据 当地 
的 时 间 ， 平 均值 取 自 1963 年 ) 〈 引 自 Neumann，1965) 。 
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个 北极 种 群 的 生理 钟 是 完全 不 同 的 ， 在 这 个 种 群 中 接受 一 次 刺激 〈 稍 微 升 一 下 温 )”，12 ， 
小 时 语 束 羽 化 一 次 。 这 种 与 时 间 相 吻 合 的 现象 可 以 和 沙漏 的 原理 相 比 。 枉 息 在 波罗的海 
的 显然 是 另 一 个 物种 ， 这 里 没有 潮 沟 ， 动 物 生 活 在 5 一 10 米 深 的 红 蔬 中 ， 它 们 的 卵 不 需 
要 贴 在 石头 上 ， 产 下 的 卵 不 浮 在 水 面 ,而 是 沉 入 水底 。 RARE GORE) 波 罗 
的 海 的 海滨 摇 蚊 属 屁 虫 和 挪威 的 海滨 摇 蚊 Clunio maoximuUs 种 群 共 存 ， 但 是 这 两 个 种 群 的 
羽化 时 间 不 同 。 图 75 综 合 了 这 些 机 制 ， 为 了 适应 生境 中 的 时 间 结 构 ， 在 同 一 个 物种 中 
就 有 极为 不 同 的 机 制 。 种 群 不 同 ， 人 
许多 生物 都 以 类 似 的 方式 具备 着 这 SoHE NT 
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图 74 在 野外 以 及 温度 提高 1 一 8 BEA MAR EP CTE a A A) ,海滨 播 蚊 的 
北极 种 群 (挪威 ， 特 罗 姆 瑟 ) 的 潮汐 周期 性 羽化 时 间 和 繁殖 时 间 《 引 自 Neumann，1977) 。 


iF A BLE Vig 


PATS ” 幸 耳 果 兰 岛 的 海滨 摇 蚊 的 计时 机 制 和 其 它 组 成 部 分 的 模式 图 。 半 月 周期 机 制 〈《 上 
米 部 分 ) PH MIT, MRE 3 一 5 天 ,昼夜 节律 计时 机 制 CRRA) ,控制 每 天 
的 羽化 时 间 ， 玖 化 时 间 直 接 与 环境 情况 CARMI) 相 适 应 《〈 引 自 Neumann，1977) 。 


三 、 野 生生 物 学 : 松 鸡 〈Auerhahn) Anya 


松 鸡 是 欧洲 森林 中 最 著名 的 动物 之 一 。 目 前 松 鸡 的 现存 量 正在 明显 地 减少 ， 目 然 保 
护 组 织 和 猎 大 都 在 皆 尽 全 力 地 挽救 它们 ,为 此 ,详细 地 了 解 这 种 动物 对 生境 的 需求 是 很 有 
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图 76” 松 鸡 生 境 〈 接 近 自 然 的 山地 混交 林 Bergmischwald) MARA. 1.KHH EK 
WM: 云 杉 幼苗 8 2 .求偶 树 ; 8 .欧州 越 桔 : 4 地 上 的 求偶 场地 ; 5 . 取 食 根部 的 小 石头 ; 
6 HEA RET As 7 ERA, 8 . 云 杉 树枝 (肉鸡 的 冬季 食物 ); 9 . 沙 浴 ; 
10.。 未 遮掩 的 睡觉 地 点 ! 11。 蚁 梨 ，12. 山 毛 样 时 〈 夏 季 和 秋季 的 食物 ) 
(3| BScherzinger, 1977) 。 


必要 的 。 迄 今 为 止 的 调查 结果 在 我 们 面前 展现 出 了 一 幅 复 杂 的 画 面 Miller, F.J,, 
1974; Scherzinger, 1976; Brall 和 Mitarb.，1977) 。 


松 鸡 求偶 树 Sel 


(8) 位 置 


95 73 108 20 9 n=305 


AT? a 和 b.。 求 偶 树 的 位 置 和 朝向 。 松 鸡 喜 欢 在 山坡 和 山顶 上 ， 而 不 喜欢 在 较 低 的 位 置 。 求 偶 树 一 般 
在 朝 东 的 山坡 上 引 自 Scherzjinger，1977) 。 


这 种 动物 需要 生活 在 或 多 或 少 地 隔绝 的 、 能 够 姚 求偶 舞 喇 的 地 方 。 它 们 的 飞翔 能 力 
很 差 ， 只 能 飞 到 树冠 层 不 均匀 的 树 上 。 树 的 高 度 是 不 同 的 〈 如 图 76) 。 树 最 好 长 在 斜坡 


es 


二 〈 图 77，78) 。 松 鸡 在 树冠 上 求偶 炫 软 g 


1 地 续 : ， 这 就 — HK : Qi) = 5 SS res 
BRE FARR, Skat a Re y= 
Zp: 


< 


REMY. HT ROBM, 
供求 偶 的 树 必 须 长 在 山坡 上 ， 树 下 要 有 -- 
块 面积 至 少 为 20 x 30 米 、 无 高 大 植物 的 平 
地 ， 平 地 边缘 要 有 能 躲藏 堆 鸡 的 矮 树林 ， 
在 这 里 几 鸡 离 求偶 场所 不 远 ， 并 且 能 在 此 
锁 介 。 乌 集 往 往 被 茂密 的 灌木 从 所 遮掩 
着 。 纵 鸡 时 而 被 带 出 茂密 的 灌木 从 ， 但 是 
休息 时 还 总 是 回 到 灌木 从 中 去 。 纵 鸡 最 怕 
雨水 淋 激 ， 出 生 后 的 纵 鸡 若 被 雨水 将 淋 则 
往往 会 便 集 而 亡 , 图 79) :。 新 出 生 的 雏鸡 
食 不 太 小 的 屁 虫 ， 以 后 则 转 为 植 食性 。 
冬季 主要 食 针 叶 ， 春 季 主 要 食 树 的 嫩 芽 、 
花芽 及 花序 ， 夏 季 食 杜 胸 花 科 植物 的 果实 NW 59/)))3)))) 

( 酸 果 蔓 、 越 桔 、 欧 洲 越 桔 ， 等 等 ) 。 要 AM 
满足 这 些 要 求 是 不 太 容易 的 。 松 鸡 只 能 在 ， 图 78， 求 偶 树 的 分 布 。 松 鸡 喜 欢 在 朝 东 的 山坡 
原始 森林 (CUrYwald) 或 间伐 森林 中 生 (巴伐利亚 森林 ), 攻 党 和 求偶 的 树 都 集中 在 山 将 、 
te, REAM TELS el BY ae | ALE COLE Soherzineer, 

(Altersklassenwald) 中 生存 。 在 整个 
冬季 中 ， 动 物 求偶 炉 匹 及 取 食 都 在 针 叶 林 中 ， 而 茂密 的 林 冠 妨碍 飞行 。 在 同龄 林 中 也 缺 
少 筑 介 用 的 灌木 和 草本 植物 ,另外 ,在 这 些 森 林 中 欧洲 赤 鹿 的 现存 量 过 高 ， 虽 然 冬季 食物 
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图 79” 降水 量 过 大 (NiedesschlagiberschuB) 〈 最 低 100 毫 2K) 的 年 
份 《 引 自 Brill 和 Mitarb,，1977) 。 由 于 雏鸡 经 受 不 住 雨 淋 ， 所 以 松 
鸡 现 存量 随 降 水 量 过 大 的 年 份 的 增加 而 减少 。 
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BEB—-EMRDREAR. BROMETRO BOA, eb e-RE ake 
ty), tts Wd. Oe. IEA TRAN MARR R. TE Tea, PXSAe 
存量 就 急剧 上 升 。 这 个 例子 说 明 ， 就 是 对 我 们 熟知 的 动物 进行 个 体 生态 学 的 研究 都 是 很 
国难 的 。 松 鸡 对 气候 、 食 物 、 地 形 、 植 被 结构 的 要 求 加 剧 了 与 鹿 和 犯 在 食物 和 隐蔽 场所 
方面 的 竞争 。 松 鸡 是 留 乌 ， 如 果 我 们 选择 的 是 一 种 冬季 迁徙 到 南方 或 者 需要 很 特殊 的 越 
冬 条 件 的 动物 〈 如 许多 昆虫 ) ， 情 况 会 更 加 复杂 。 详 细 地 了 解 所 有 这 些 离散 因子 以 及 生 
物 与 环境 间 相 互 作用 的 各 个 侧面 对 于 理论 生态 学 及 自然 保护 工作 都 是 很 必要 的 。 在 讨论 
种 内 个 体 的 资源 分 配 ( 占 区 的 建立 参见 第 62 页 .第 101 页 ) 和 捕食 者 与 被 捕食 者 系统 时 还 要 
谈 到 这 些 问题 。 

与 松 鸡 相反 ， 在 过 去 的 150 年 中 狗 在 已 开展 的 中 欧 土地 上 找到 了 十 分 有 利 的 生境 , 因 

9 RT a 


而 目前 中 欧 犯 的 现存 量 一 定 比 倘若 人 类 不 开垦 农田 时 要 高 得 多 。 近 儿 年 来 刚刚 开始 对 狐 
的 生物 学 和 生态 学 方面 的 重要 问题 进行 研 究 (Ellenberg, 1974; Ellenberg, 1978) . 

由 于 特殊 的 食物 需求 决定 了 狗 生 活 在 开明 的 土地 上 。 它 们 选择 容易 消化 的 植物 “〈 主 
要 是 嫩 枝 ) 作为 食物 。 它 们 不 吃 老 树叶 ， 就 是 喂 质量 最 好 的 干草 它们 也 会 俄 死 。 公 园 受 
人 类 的 影响 很 大 ， 它 与 野外 条 件 相 比 能 更 经 常 、 更 大 量 地 提供 嫩 叶 。 通 过 一 年 中 允 次 播 
种 、 通 过 造林 以 及 采用 其 它 措施 能 使 动物 在 4 一 8 月 〈 甚 至 更 长 的 时 间 ) 中 吃 到 新 长 出 
Oe, 狗 在 一 年 中 要 解决 营养 生理 上 的 大 问题 ， 因 而 它们 在 生理 上 与 季节 相 适 应 。9 
月 至 8 月 底 狗 新 陈 代谢 所 消耗 的 能 量 较 少 ， 在 这 期 间 取 食 很 少 ， 在 极 寒冷 和 雪 很 厚 的 时 
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图 80 FAME, PARA MARK MR C4] AEllenberg, 1978) 。 
nd 


候 则 几乎 停止 取 食 ，4 月 植物 发 芽 后 取 食量 猛 增 ， 一 直 持续 到 8 月 CRAM 2 x 
地 吃 的 食物 仅 限 于 软 材 以 及 其 它 植物 的 芽 、 树 皮 ， 还 有 种 子 “〈 栋 实 ) 。 即 便 是 在 食物 让 
富 的 上 养 条 件 下 它们 也 具有 这 种 代谢 节律 ， 冬 季 的 取 食量 明显 地 低 于 夏季 。 伴 随 着 取 食 
节律 出 现 了 秋季 体重 增加 ， 春 季 体重 减轻 的 节律 。 同 样 ， 卵 在 6 一 月 受精 以 后 ， 胚 胎 
停 耻 发 育 )) 直到 春季 再 开始 生长 。 小 鹿 在 食物 最 丰富 的 5 月 出 生 ， 此 时 母 鹿 以 及 出 生 后 
”未 扩 就 能 自立 的 幼 鹿 都 能 有 足够 的 食物 。 在 强壮 的 座 鹿 的 领域 中 出 生 开 生长 的 幼 鹿 成 活 
率 特别 高 。 

礁 记 在 2 月 开始 标记 、 保 卫 占 区 〈Revier) ， 老 年 雄 鹿 的 这 些 行为 比 年 轻 的 雄 鹿 开 
始 得 早 ， 并 且 长 年 保持 领域 性 。 雄 鹿 年 老 后 就 把 占 区 迁移 到 食物 条 件 最 好 的 地 方 ， 因 此 
它们 的 占 区 比 年 轻 、 较 能 的 鹰 鹿 的 占 区 小 ， 这 样 年 轻 座 鹿 的 领域 边界 线 校长 ， 保 卫 大 的 
各 区 需要 消耗 较 多 的 能 量 , 由 于 食物 条 件 差 ,它们 在 寻找 食物 时 也 比 在 最 适 条 件 下 、 在 很 
小 占 区 让 的 老年 雄 鹿 所 消耗 的 能 量 要 多 。 在 幼 鹿 成 长 时 雄 鹿 就 为 交配 季节 做 准备 ， 并 且 
才 严 格 的 占 区 界限 。 为 了 度 过 极为 消耗 体力 的 发 情 期 ， 冬 季 过 后 它们 已 援 入 了 足够 的 食 
物 , 所 久 此 时 它们 不 与 母 鹿 和 幼 鹿 竞 争 食 物 ， 因 而 在 强壮 的 雄 鹿 领域 中 幼 放 生 长 得 特别 
好 。 

幼 鹿 的 分 散 与 这 种 年 周期 是 吻合 的 ， 开 始 标记 占 区 时 以 及 夏季 8 月 大 量 取 食 后 分 散 
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北 100 米 方 格 网 北 100 米 方 格 网 
Ho) EG K (Stamm ham)131Z {i #0) OR KS tammham) 131 41h 
Oofese ” 日 无 饲料 精 ome 0 无 饲料 糟 
+ BG Ste .房子 + 8 ay 房子 
图 81 ”一 个 大 型 犯 饲养 场 中 雄 鹿 的 领域 图 82 ” 幼 庆 的 饲养 区 往往 位 于 雄 鹿 的 领域 中 
〈《 引 自 Ellenberg，1979) 。 ( 引 自 Ellenberg，1979) | 


现象 特别 严重 。 

食物 的 供应 情况 还 会 明显 节 引 起 犯 种 群 密度 的 自我 调节 (Selbstregulation) , 这 
主要 是 三 种 机 制 在 起 作用 ， 从 逻辑 上 讲 应 把 这 三 种 机 制 区 分 开 来 ， 实 际 上 它们 是 协同 起 
作用 的 。 这 三 种 机 制 是 
PAGE) ACH SHELA (Kindsterblichkeit) 。 这 取决 于 母 鹿 妊 娠 后 期 以 及 
幼 鹿 出 生 后 几 天 内 的 营 食 条 件 。 在 不 利 的 生境 中 新 生 鹿 和 幼 鹿 的 死亡 率 可 达 75%%， 而 且 
幼 鹿 出 生前 的 死亡 率 也 很 高 。 

(2) 排卵 率 (Ovuationsrate) 的 改变 。 如 果 在 发 情 期 之 前 的 10 一 14 天 中 未 来 的 


“母亲 ”有 足够 高 质量 的 食物 ， 它 们 的 排卵 率 就 高 ， 如 有 果 食 物 短缺 ， 排 卵 率 就 低 。 这 就 


在 很 大 程度 上 决定 了 来 年 春天 的 出 生 率 。 在 恶劣 的 条 件 下 年 轻 的 母 鹿 会 完全 中 止 排卵 。 
在 有 利 的 条 件 下 平均 每 头 年 轻 的 母 鹿 排 两 个 卵 ， 平 均 每 头 较 年 老 的 母 鹿 排 1.2 王 2. Ba 
5B, 

(3) EEK (Geschlechterverhaltnis) 的 影响 。 受 精 时 就 已 经 确定 ria mei 
比 。 交 配 期 母 鹿 营养 好 则 常常 生 雌 鹿 ， 而 营养 不 好 则 生 雄 鹿 ， 在 人 为 控制 的 条 件 下 和 自 
然 猪 区 中 性 比 为 1 : 3 一 3 : 1， 在 恶劣 的 生境 中 母 鹿 体 弱 ， 出 生 率 低 ， 
恶化 ， ”由 于 雌性 幼 订 比 雄性 幼 谭 的 死亡 过 高 从 而 使 性 比 失 调 。 


ee ee 


poe MEAS 
第 一 节 ”种 群生 态 学 理论 


能 够 相互 交换 遗传 物质 的 同 种 个 体 构成 种 群 。 种 群 是 生态 事件 发 展 过 程 中 的 基本 单 
位 。 这 个 定义 是 不 严 说 的 ， 佛 朋克 高 山 牧 场 的 网 驶 种 群 中 有 规律 地 发 生 章 传 交换 ， 而 图 
林 根 和 阿尔 卑 斯 山中 欧 朋 网 种 群 中 遗传 交换 就 较 少 出 现 。 

一 般 生 物 繁 殖 的 后 代数 量 都 比 为 保持 种 群 稳定 所 需要 的 数量 大 ， 在 这 种 条 件 下 生物 
的 生长 曲线 呈 指 数 型 ， 如 果 照 此 下 去 ， 数 代 以 后 一 种 生物 就 能 覆盖 整个 地 球 ， 因 此 ， 种 
群 调节 过 程 是 十 分 必要 的 。 出 生 率 (Geburtsrate) 和 死亡 率 (Sterberate) 的 BE Hil 
约 性 影响 可 以 调节 种 群 密度 ， 出 生 率 与 死亡 率 相 等 时 ， 种 群 恒 定 。 许 多 因子 和 机 制 都 能 
起 这 种 密度 制约 性 调节 作用 。 需 要 说 明 的 是 ，“ 密 度 制 约 性 ”过 个 词 只 是 一 种 多 辑 上 的 
假设 ， 不 是 一 种 解释 。 

死亡 率 的 影响 以 及 死亡 率 对 种 群 密度 的 调节 作用 的 主要 优点 是 ， 选 择 最 适 的 基因 
型 ， 不 断 地 使 个 体 更 加 适应 环境 。 通 过 二 倍 体 的 变化 ， 植 物 和 动物 可 以 对 隐 人 性 突变 进行 
“检验 ”， 在 “决定 ”被 剔除 还 是 被 整个 种 群 所 接受 之 前 ， 它 们 被 携带 着 ， 成 为 许多 世 
代 的 “遗传 负荷 2 ， 例 如 ， 人 类 镰刀 状 细 胞 贫血 症 CSichelzellanamie) (A 血球 中 
血红 蛋白 异常 ) 在 纯 合 体 中 造成 死胎 或 对 儿 死亡 。 然 而 在 杂 合 体 的 状态 中 能 传递 对 痉 疾 
(Malaria) 的 抵抗 力 ， 使 人 类 有 可 能 迁 出 首 疾 流行 区 。 在 有 关 的 地 区 中 ， 整 个 人 群 中 
几乎 每 个 成 员 都 携带 作为 遗传 负荷 的 基因 。 
通过 死亡 率 进 行 种 群 调节 也 有 缺点 :死亡 率 的 调节 不 精确 ， 能 使 种 群 中 起 重要 作用 
的 个 体 在 关键 时 刻 “〈 繁 殖 期 中 具有 繁殖 能 力 的 个 体 ) 被 淘汰 ， 特 别 是 在 摘 食 者 的 密度 调 
节 中 具有 这 种 危险 ， 特 殊 的 适应 性 可 应 阻碍 这 些 偶然 事件 的 发 生 。 

种 群 应 该 调节 到 何 种 水 平 ? 毫 无 疑问 ， 种 群 密度 既 不 高 也 不 低 是 最 适 的 ， 但 是 ， 很 
难 确定 这 种 最 适度 。 这 是 不 是 牵扯 到 生物 的 最 大 生产 量 或 最 低 死 亡 率 的 限度 ? 这 两 种 情 
况 并 不 需要 同时 出 现 。 种 群 密度 恒定 为 最 适宜 还 是 波动 为 最 适宜 ? 

最 近 几 十 年 来 不 断 发 展 的 数学 化 CMathematisierung) ， 使 种 群生 态 学 的 研究 比 
个 体 生态 学 的 研究 取得 了 更 大 的 进展 。 个 体 生 态 学 以 生理 学 和 生物 化 学 为 基础 ， 现 代 的 
种 群生 态 学 则 是 一 门 数学 的 科学 。 〈 正 象 有 人 所 说 的 ， “凡是 涉及 两 个 以 上 的 有 机 体 的 
生物 学 问题 都 属于 种 群生 物 学 的 研究 范畴 ”。) 应 该 指出 的 是 ， 一 些 表 面 上 很 相似 的 自 
然 现象 实际 上 是 由 不 同 原因 所 引起 的 ， 如 果 用 同 种 数学 撕 述 方法 加 以 总 结 归 纳 就 不 能 找 
出 任何 因果 关系 ， 所 得 到 的 只 是 一 种 描述 而 已 。 


=f ”种群 遗传 学 
一 个 种 群 中 的 生物 具有 一 个 共同 的 基因 库 ， 但 并 非 每 个 个 体 都 具有 种 群 中 贮存 的 ) 
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有 遗传 信息 。 种 群 中 的 个 体 在 遗传 上 不 一 致 。 如 果 归 纳 出 种 群 中 的 所 有 遗传 信息 ， 就 能 
知道 不 同 的 基因 有 不 同 的 频率 。 假 定 在 个 体 间 随 机 相互 交配 的 条 件 下 ， 不 发 生 任 何方 向 
的 选择 ， 假 定 这 是 一 个 大 种 群 ， 那 么 不 同 的 基因 频率 (Genfrequenzen) 长 期 保持 不 变 
〈 哈 迪 - 温 伯 格 定律 Hardy-Weinberg-Gesetz) 。 这 一 点 适用 于 二 倍 体 生 物 也 适用 于 
单 倍 体 生 物 。 这 是 很 容易 理解 的 。 假 设 有 六 只 小 鼠 ， 一 只 遗传 信息 为 AA， 三 只 为 Aa， 
两 只 为 aa。 如 果 每 个 个 体 产 生 两 个 配子 ， 就 得 到 六 个 卵 、 六 个 精子 。 三 个 卵 具 遗传 信 
息 A， 三 个 卵 具 a， 两 个 精子 具 A， 四 个 精子 具 as 随机 交配 后 子 一 代 亦 为 六 只 小 鼠 ， 其 
中 一 只 具有 遗传 信息 AA， 两 只 具有 aa， 三 只 具有 Aa。 实 际 上 在 这 样 小 的 秋 群 中 没有 
这 种 偶然 性 ， 也 可 能 出 现 两 个 个 体 具 有 AA， 三 个 具有 aa， 一 个 个 体 具有 Aa 的 情况 ， 
但 是 这 种 现象 仅仅 出 现在 小 种 群 内 ， 我 们 称 之 为 遗传 漂 恋 (genetische Drift)1。 在 大 
种 群 中 通常 由 于 选择 的 作用 使 基因 频率 发 生 改 变 。 在 变化 的 环境 条 件 下 ， 不 同 个 体 各 有 
优点 ， 因 而 在 生存 竞争 中 可 以 获得 更 大 的 生存 机 会 ， 这 样 在 同一 地 点 相连 续 世代 的 基因 
频率 就 发 生 改变 。 在 一 年 具有 许多 世代 的 生物 中 ， 适 应 夏季 气候 的 个 体 在 夏季 不 断 地 增 
加 数量 ， 秋 季 随 着 气温 的 下 降 ， 数 量 又 开始 减少 ， 以 便 给 适应 较 冷 的 气候 条 件 的 个 体 腾 
出 空间 ， 这 样 每 年 有 多 个 世代 的 种 群 中 的 个 体 平均 所 具有 的 遗传 信息 在 二 年 中 得 到 改 
变 。 在 世界 上 许多 地 方 的 果 蝇 属 昆虫 中 就 有 这 种 现象 (As), CRMC Cees 
Adalia jipunctata) 中 也 有 这 种 现象 。 用 这 种 方式 能 保证 生物 在 遗传 上 最 能 适 应 于 变化 
的 条 件 ， 在 气候 变化 的 条 件 下 种 群 能 达到 高 繁殖 率 。 在 一 年 一 代 或 少 于 二 代 的 生物 中 也 
有 这 种 现象 。 森 林 中 的 树木 长 新 叶 时 总 是 一 . 些 个 体 先 发 芽 ，- 一 些 个 体 后 发 芽 ， 在 没有 春 
寒 的 有 利 年 份 中 ， 先 发 芽 的 树木 在 遗传 上 有 利 ， 因 为 它们 能 达到 较 高 的 生产 量 。 在 有 春 
寒 的 年 份 中 它们 就 有 无 生产 量 的 危险 ， 因 为 三 芽 和 树叶 全 被 毁坏 了 。 为 了 适应 长 期 的 、 
剧烈 的 气候 变化 ， 这 些 个 体 同时 体现 出 适应 于 长 期 气候 变化 的 森林 基因 库 。 数 百年 来 ， 

不 管 生长 期 缩短 还 是 延长 ， 种 群 中 都 不 需 
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图 83 一 个 种 群 CIR Drosophila 
pseudoobscura) 的 遗传 信息 在 空间 和 
时 间 上 的 改变 。 在 一 定 的 地 区 《〈 加 利 福 
尼 亚 ) 基因 频率 在 一 年 中 的 改变 ， 这 些 
改变 与 从 美国 得 克 萨 斯 州 到 加 利 福 尼 亚 
州 的 地 理 变化 相似 ( 引 自 
Dobzhansky，1974) 。 


55 要 发 生 突变 ,这 是 种 群 适 应 性 的 根本 基础 ， 


因为 在 乔木 这 类 寿命 长 的 植物 中 发 生 有 利 
的 突变 的 可 能 性 很 小 。 在 动物 种 群 中 也 有 
特殊 的 个 体 。 欧 洲 的 星 蜂 通常 在 秋季 ,倒数 
第 二 个 幼虫 期 进入 WPF CDiapause) , 

Bit BARAT EIA Am ih RB, 

中 欧 种 群 遇 到 炎热 的 夏季 会 有 极 少 数 个 
体 (1 多 以 下 ) 不 经 过 庇 育 直接 变 为 成 虫 。 

这 些 动物 不 能 在 我 们 这 里 过 冬 ， 但 是 它 
们 体现 出 了 能 应 付 长 期 的 气候 变化 的 种 群 
基因 库 。 有 些 物 种 在 不 同 纬度 地 区 都 有 分 
布 ， 这 种 现象 更 加 明显 ， 它 们 通过 迁移 、 

冬眠 或 滞 育 与 一 年 中 不 同 季节 的 光 周 期 变 
KAM. Feel Be Be i (Ampfereule， 
Acronycta rumicis) 就 是 一 个 著名 的 例 
于 。 从 黑海 到 靠近 芬兰 的 苏联 边界 都 有 这 


种 动物 ， 在 列宁 格 勒 这 种 夜 蛾 一 年 一 代 ， 而 且 当 这 个 地 方 白天 还 很 长 时 它们 就 进入 滞 育 
期 ， 因 为 这 时 已 是 秋季 ， 幼虫 找 不 到 食物 ， 天 气 变 冷 。 在 黑海 这 种 夜 峨 每 年 能 繁殖 8 
一 竺 代 ， 白 天 很 短 时 放 进 入 灌 育 期 ， 春 季 白 天 仍 很 短 时 它们 就 停止 潇 育 ， 而 列宁 格 勒 的 
种 群 得 在 白天 变 得 很 长 以 后 才 停 止 湛 育 。 在 这 两 个 地 区 之 闻 的 种 群 逐渐 趋 于 中 间 型 ， 将 
这 两 个 种 群 的 个 体 进行 杂交 ， 则 产生 申 间 型 。 由 此 可 以 推断 ， 与 年 周期 相 吻 合 的 行为 是 
由 多 基因 控制 的 。 当 然 这 个 事实 仅仅 指 种 群 中 的 大 多 数 个 体 , 而 每 个 种 群 中 都 有 个 别 的 个 
体能 对 光 周 期 做 出 不 同 的 反应 ， 例 如 ， 在 人 类 中 就 反应 出 不 同 基因 型 所 具有 的 巨 大 作 
用 。 和 牛奶 和 奶 制 品 是 中 欧 人 的 重要 日 常食 品 ， 但 是 不 适 于 中 欧 以 外 的 人 ， 对 于 多 数 人 来 
说 ， 只 能 在 幼年 期 消化 乳糖 〈Milchzucker) ,中 欧 人 中 也 有 2 一 10% 的 成 年 人 不 能 消化 
乳糖 。 和 牛奶 或 奶 制品 中 的 乳糖 被 摄取 后 ， 扩 散 到 血管 系统 中 以 后 不 能 控制 地 被 分 解 ， 分 
解 物 破 坏 血 液 中 的 酸 碱 平衡 而 引起 疾病 。 同 样 乳 糖 在 肠 中 分 解 ， 分 解 物 发 酵 ， 引 起 肠 疾 
io BARD 〈 钙 化 醇 ; 也 可 以 带 来 一 些 疾病 〈 人 参见 第 49 页 ) 。 

在 环境 变化 的 条 件 下 ， 由 于 选择 的 作用 ， 种 群 中 个 体 之 间 的 不 同 遗 传 结构 导致 种 群 
的 适应 性 发 生 改 变 “〈 进 化 ) 。 这 样 进化 是 在 没有 突变 的 情况 下 发生 的 ， 逐 月 、 逐 年 或 在 
不 同 地 点 对 遗传 信息 进行 “检验 ”， 使 生物 适应 不 同 的 环境 条 件 《〈 图 83 和 84) 。 由 于 在 
种 群 中 能 够 获得 这 种 染色 体 组 的 地 区 性 适应 ， 所 以 有 必要 进行 一 定数 量 的 近亲 交配 ， 而 
这 种 近亲 交配 的 缺点 是 众所周知 的 。 从 理论 上 讲 ， 在 种 群 中 发 生 近 亲 交 配 及 如 免 近 亲 交 
配 之 间 应 达到 平衡 ， 但 是 至 今 还 没有 试验 上 的 证 据 。 

从 理论 上 讲 ， 这 个 原则 仅 适用 于 很 大 的 种 群 。 入 们 很 难 判定 ， 经 过 许多 世代 以 后 ， 
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图 84 pe MEE RB (Purpura lapillus) HRABABS HA OLA CK LREM 
两 地 带 的 群体 ; 〇 具有 ]8 对 染色 体 、 生 活 在 茹 浪 拍打 的 岸 边 的 群体 〈 引 自 Staiger，1954) 。 


e 93 。 


很 小 的 种 群 中 所 发 生 的 种 群 变 化 是 不 是 就 象 上 面 所 说 的 适应 性 变化 。 小 种 群 中 往往 出 琐 
遗传 漂 变 ， 偶 然 的 基因 组 合 只 能 偶然 地 通过 数 千 世 代 传 下 去 ， 从 而 引起 种 群 的 定向 改 
变 。 这 在 很 大 的 种 群 中 基本 上 是 不 可 能 的 。 法 罗 群 岛 (Firer-Inseln) LW EB 
(Kolkraben) 是 小 种 群 中 发 生 遗 传 漂 变 的 著名 例子 。 从 上 个 世纪 末 到 本 世纪 初 这 个 种 
群 很 著名 ， 因 为 它们 常常 是 一 些 带 斑点 的 个 体 ， 表 现 为 隐 性 遗传 ， 而 今 法 罗 和 群岛 的 渡 驳 
与 它们 在 苏格兰 和 休 岛 的 亲戚 一 样 为 黑色 的 。 可 以 肯定 ， 上 个 世纪 末 到 本 世纪 初 法 罗 群 
岛 的 白色 渡 获 没有 获得 选择 的 有 利 性 ， 这 就 是 小 种 群 中 遗传 漂 变 的 原因 《参见 Salomo- 
nsen, 1937) 。 

这 个 事实 对 现代 自然 保护 (Naturschutz) 工作 具有 重大 意义 。 自 然 保护 区 总 是 变 
得 越 来 越 小 ， 在 这 里 存活 下 来 的 动物 或 植物 是 与 之 相互 关联 的 一 个 大 种 群 所 剩 下 的 三 个 
小 种 群 ， 在 小 种 群 中 出 现 遗 传 淋 变 后 就 不 可 避免 地 会 使 整个 种 群 突然 崩溃 和 绝 灭 。 通 过 
wis 〈 种 群 中 发 生 的 偶然 性 改变 ) 会 使 得 重要 的 生存 遗传 信息 遗失 。 在 大 种 群 中 允 
乎 不 可 能 遗失 遗传 信息 ， 因 此 大 的 自然 种 群 中 有 一 个 很 大 的 遗传 信息 库 ， 其 中 有 些 遗 伟 
信息 通常 是 根本 不 必要 的 ， 甚 至 是 有 害 的 “〈 即 遗传 负荷 genetische Biirde) ,但 是 在 二 
定 的 环境 条 件 下 ， 这 种 遗传 负荷 可 以 具有 决定 性 的 积极 意义 。 在 每 个 种 群 中 都 有 许多 有 
害 的 遗传 信息 作为 遗传 负荷 ， 但 是 一 般 不 表现 出 来 ， 因 为 它们 是 隐 性 的 ， 其 作用 总 被 显 
性 基因 所 抑制 ， 例 如 ， 人 类 中 的 遗传 性 疾病 有 :， 红 绿 色 言 、 血 友 病 、 半 乳糖 血 症 等 等 
(参见 Sperlich，1973) 。 

如 果 种 群 中 所 有 个 体 的 遗传 结构 都 不 同 ， 那 么 对 于 迁 入 一 个 新 的 生境 〈 如 一 个 岛 
WS) 具有 很 大 意义 。 迁 移 到 这 种 生境 中 的 只 是 种 群 中 的 少数 个 体 ， 因 此 在 这 个 岛屿 上 繁 
殖 起 来 的 种 群 只 携带 原来 种 群 中 的 一 部 分 遗传 信息 。 这 个 岛屿 上 的 种 群 在 形态 上 或 者 生 
理 反 应 上 可 能 与 原来 的 种 群 不 同 。 这 个 基本 效应 解释 了 为 什么 在 相距 不 远 ， 但 相互 隔离 
的 岛屿 上 有 形成 新 品系 的 强大 趋势 。 

在 每 个 种 群 中 都 有 一 般 从 外 表 看 不 出 来 的 多 态 性 (Polymorphismus) ， 只 要 环境 
梁 件 不 变 ， 多 态 性 就 会 保持 稳定 。 从 动物 和 植物 的 形态 上 也 能 看 出 多 态 性 ， 例 如 ， 斩 、 
REM. WAR (Cepaca) 、 许 多 蝉 (Mocydiopsis) 都 有 很 大 的 变异 性 。 种 群 中 的 交 
配 是 纯 偶 然 性 的 ， 不 受 形态 的 影响 ， 没 有 一 种 类 型 会 在 生存 竞争 中 明显 占 优势 或 劣势 
所 有 这 些 都 是 重要 的 。 在 不 同 的 养殖 场 中 某 些 类 型 的 蜗牛 特别 容易 被 鸟 类 所 发 现 ， 因 此 
在 选择 中 不 利 。 在 中 欧 常 常用 轮作 的 方法 种 植 植 物 ， 在 某 一 年 中 一 些 类 型 占 优势 ， 而 下 
一 年 则 是 另 一 些 类 型 占 优势 。 

在 长 期 恒定 的 生境 中 生活 的 种 群 尽 可 能 地 均匀 利用 生境 ;在 迅速 出 现 ， 随 后 又 消失 
的 生境 中 ， 生 物 能 够 迅速 地 迁移 、 迅 速 地 完全 占有 生境 ， 并 且 能 迅速 地 寻找 新 的 有 利 地 
点 。 我 们 把 符合 第 一 种 情况 的 生物 称 为 民 - 对 策 者 〈K-Strategen) 《它们 的 密度 相 应 
于 生境 的 容纳 量 ) ， 把 符合 第 二 种 情况 的 生物 称 为 r- 对 策 者 〈r-Strategen) 《它们 繁 
殖 率 高 、 发 育 速度 快 、 离 开 生境 的 倾向 性 大 ) 。 当 然 在 这 两 种 对 策 者 之 间 还 有 许多 中 间 
类 型 。 一 般 把 个 体 大 、 寿 命 长 的 动物 和 乔木 看 成 区- 对 策 者 ， 个 体 小 的 动 物 和 先锋 植物 
看 成 r- 对 策 者 ，r- 对 策 者 主要 生活 在 迅速 出 现 并 且 迅 速 消失 的 生境 〈 雨 后 的 积 水 坑 、 穴 
居 哺 乳 动物 洞 边 的 土 堆 ) ， 它 们 常常 行 单 性 生殖 〈 汪 属 、 轮 虫 、 蚜 虫 ) 。 所 有 这 些 类 型 
都 能 在 短 时 间 内 发 展 成 为 大 种 群 ， 与 K- 对 策 者 相反 ， 它 们 经 受 不 住 激烈 的 竞争 ， 只 能 
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在 竞争 不 激烈 或 没有 竞争 的 生境 中 生存 。r- 对 策 者 能 迅速 地 迁 人 春季 对 变温 动物 有 利 的 
生境 。 开 -对策 者 竞争 力 强 、 考 命 长 、 后 代数 量 少 ， 在 生境 中 属于 民 - 对 策 者 的 物种 很 
多 ， 并 且 能 够 数 百 年 地 生存 下 去 。 通 过 表 7 可 以 清楚 地 说 明 ， 才 命 长 的 植物 统治 着 森 
林 4 草原 ， 而 一 年 生 的 、 能 迅速 “定居 ”的 类 型 出 现在 荒 交 或 半 殴 并 地 区 ， 在 这 些 地 区 
突然 性 地 降雨 后 它们 能 够 迅速 地 生长 。 
生 弄 的 迅速 消失 和 长 期 恒定 只 是 相对 的 概念 。 在 不 利于 生存 的 地 区 ， 如 海浪 冲击 
的 地 区 (Spritzwasserzone) 、 高 山 、 极 地 以 及 沙漠 地 区 ， 强 烈 的 机 械 风 化 作 用 使 岩 
石 裸 露出 来 ， 上 -选择 者 〈r-Selektionisten) 可 以 迅速 地 迁移 到 上 面 去 。 地 衣 具 有 典型 
的 z- 选 择 者 的 特征 ， 地 衣 繁 殖 率 高 ， 无 处 不 在 ， 常 常 是 首 批 定居 者 ， 是 先锋 植物 。 在 同 
二 块 喀 石上 会 有 许多 不 同 的 物种 ， 看 不 出 它们 在 生态 上 的 区 别 ， 但 是 地 衣 在 这 些 不 利于 
生 在 的 地 区 生长 得 极 慢 , 先锋 植物 可 以 生存 相当 长 的 时 间 ， 曾 发 现 有 400(0 年 的 古老 地 衣 
不 休 。 不 能 忽视 在 非常 恒定 的 生境 里 ， 亚 系统 中 也 有 r- 对 策 者 ， 例 如 ， 原 始 森 林 中 的 动 
物美 便 和 尸体 就 是 亚 系统 。!- 对 策 者 也 能 转 变 为 民 - 对 策 者 。 春 季 在 我 们 这 里 的 较 大 
| WA PKRARA 〈 营 单 性 生殖 Farthenogenese) ， 达到 生境 容纳 量 时 就 转 问 两 性 
繁殖 〈K- 对 策 ) ， 轮 虫 类 也 是 如 此 。 开 -对 策 者 和 WKAR EWE AR, AA 
表 可 以 很 好 地 说 明 这 两 个 极端 的 选择 者 。 它们 并 不 代表 绝对 密度 (参见 第 109,200 页 ) (参见 
Sperlin,1973; Stern 和 Tigerstedt,1974) ,我 们 讲 的 是 r- 民 连续 统 (r- 民 -Kontinuum) 。 
植物 成 为 耕地 里 的 藻 草 说 明了 在 某 种 情况 下 进化 是 多 么 的 迅速 。 亚 麻 蔗 (Camelina 
ativa linicola, +77E# Cruciferae) 具有 不 分 又 的 细 莽 和 暗淡 的 小 树叶 ， 和 亚麻 
(Linum usitatissimum, 亚麻 科 Linaceae) 很 相似 。 这 两 种 植物 -起 出 现 ， 即 亚麻 蔗 属 的 


表 7 f- 选 择 和 玫 - 选 择 的 一 些 特征 比较 〈 根 据 Stern 和 Tigerstedt，1974 改 编 ) 


——— 


| r- 选 择 K -选择 


9 < 候 SAM CR) 不 能 预测 的 ， 不 确定 的 相当 稳定 和 《或 ) 可 预测 的 ， 较 为 确定 的 


oe x 常 是 灾难 性 的 ， 随 机 的 ， 非 密度 制约 的 有 选择 的 ， 密 度 制 约 的 


多 变 的 ， 不 平衡 ， 通 常 低 于 环境 容纳 量 K | 相当 稳定 ， 密 度 达 到 环境 容纳 量 攻 值 或 在 开 
种 群 密 度 | 值 ， 生 态 系统 不 饱和 GO RAAT, 值 附 近 ， 生 态 系统 饱和 ， 不 必 重 新 去 占领 
生态 真空 ， 每 年 重新 去 占领 


种 内 和 种 间 竞 争 “| 多 变 的 ， 经 常 是 松 驰 的 一 般 是 紧张 的 
1 。 快 速 发 育 1, RERA 
2 。 高 fm 值 2 。 竞 争 力 较 高 
选择 有 利于 ， 38 。 提 早生 殖 3 。 资 源 增 长 力 低 
4。 KEE 4, KER 
5 。 一 次 生殖 5 。 多 次 生殖 


寿 命 | 短 ， 通 常 一 年 以 下 长 ， 通 常 一 年 以 上 
人 


————— 
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那 种 植物 长 在 亚麻 的 迎 里 , 它 起 源 于 一 种 野生 的 、 不 太 高 的 植物 (亚麻 蔗 属 的 C.gabraiao)， 
是 亚麻 地 里 的 野草 ， 但 是 不 容易 被 分 辨 出 来 ， 有 时 人 们 把 它 当 做 人 工 栽培 植 声 加 以 
管理 ， 与 亚麻 一 样 地 对 待 。 在 生长 着 很 高 的 植物 的 田地 中 具有 长 而 分 枝 少 的 茎 是 很 重要 
BS, SRRSF 〈C. sativa linicola) FR RBARN DRA 这 个 特征， 但 是 在 大 工 BET, 
这 种 相似 性 并 不 重要 ， 因 为 田地 太 大 ， 人 们 不 可 能 除 掉 地 里 的 所 有 野草 〈 如 暑 栗 或 矢 车 
菊 ) 。 如 果 要 想 除 掉 妓 草 则 损失 太 大 。 更 重要 的 是 成熟 果实 的 其 瓣 很 易 从 裂 开 的 种 子 
壳 中 脱离 ， 在 自然 条 件 下 有 利于 植物 传播 。 在 田 里 人 们 正 是 将 这 些 仍 在 果实 中 的 种 子 和 
成 熟 的 亚麻 一 起 收获 ， 打 禾 时 混在 亚麻 种 子 中 ， 受 到 人 们 的 精心 照顾 ， 比 野生 型 传播 的 
机 会 更 大 。 亚 麻 菠 属 果实 的 戎 准 不 裂 开 , 播 下 的 就 是 这 类 种 子 。 用 繁 脱 机 繁 脱 时 大 小 与 重 
量 的 联系 是 很 重要 的 ， 而 在 这 一 点 上 ， 亚 麻 蔗 属 的 上 述 植物 与 亚麻 是 一 致 的 ， 所 以 二 者 
被 机 器 抛 起 的 高 度 - 一 致 ， 使 二 者 的 种 子 自动 地 混在 一 起 。 在 这 些 因子 的 共同 作用 下 ;在 
植物 、 机 器 或 人 的 无 意识 条 件 下 ， 被 选择 特征 的 相似 性 就 完全 自动 地 显示 出 来 了 ， 用 亚 
麻 蔗 属 植物 与 它 的 亲缘 植物 回 交 后 说 明 ， 这 些 拟态 的 特征 是 遗传 的 ， 是 由 多 个 基因 决定 
的 。 

象 亚麻 蔗 属 一 样 ,在 其 它 作 物 中 也 有 相应 的 变种 ,在 其 它 田间 野草 中 也 会 有 类 似 的 例 
fF CWickler, 1973) , : 
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记录 一 定 空 间 中 一 个 生物 物种 的 所 有 个 体 ， 就 能 得 到 一 个 年 龄 特征 的 分 布 〈 只 要 这 
个 物种 固定 在 这 个 地 区 ) ， 图 85 和 86 表 明 ， 年 轻 的 比 年 老 的 个 体 数量 高 得 多 ， 年 轻 个 体 
1000 


图 85 a 一 c. 死 亡 率 曲线 。a, 北美 一 个 原始 森林 中 烁 树 的 年 龄 组 成 。 左 ， 算 术 标 度 。 右 : 
对 数 标 度 〈 引 自 Whittacker，1970) 5 Db. KRW (x) 和 家 养 绵羊 〈e ) 的 存活 曲线 
( be: AFR) 〈 引 自 Pielou，1974) 。c。 三 种 死亡 率 曲 线 ( 模式 图 ) 。 


越 占 优势 ， 繁 殖 率 就 越 高 。 从 这 些 年 龄 组 的 分 布 来 看 ， 在 整个 生命 周期 中 死亡 率 是 不 平 
衡 的 ， 年 轻 个 体 死亡 率 高 。 图 85 标 出 了 年 龄 与 死亡 率 间 的 不 同 关 系 ， 只 有 曲线 c 是 可 实 
PLA. MRA BIEN, HAR HATES Ae ORE SES (Ol SAB) we RE SB th Be 
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图 36 北美 大 角 羊 的 存活 曲线 〈 上 ) 。 不 同年 龄 组 中 的 大 角 羊 被 狼 捕食 的 数量 

(中 ) 。 不 同年 龄 组 中 的 大 角 羊 被 狼 捕食 的 百分比 下 ) 。 很 老 的 大 角 羊 百 分 

之 百 地 都 被 狼 捕食 掉 ， 但 是 狼 捕食 不 到 2 一 7 葵 的 大 角 羊 〈 根据 Geist 的 数 据 
改 绘 ， 并 且 部 分 重新 计算 ) 。 


B， 如 果 算 上 所 有 年 龄 组 就 不 能 得 到 曲线 B。 在 自然 条 件 下 很 少 出 现 曲线 A， 这 个 曲线 
在 一 定 程 度 上 可 以 看 作 是 当今 生活 在 技术 发 达 的 环境 中 的 人 类 曲线 ， 与 过 去 相 比 在 现 
代 的 条 件 下 婴 、 荔 儿 的 死亡 率 很 低 。 这 个 曲线 也 可 以 看 成 是 群居 性 昆虫 (staatenbilden~ 
de Insekten) 的 曲线 。 一 般 都 出 现 曲 线 c 的 情况 〈 见 图 85c) 。 

改变 这 种 类 型 的 情况 也 并 不 少见 ， 如 在 德国 的 金龟 子 、 北 美 著名 的 13 年 和 17 年 蝉 
中 ， 常 常 是 某 些 年 龄 组 占 优势 ， 在 “ 金 怨 子 年 ”中 成 虫 比 幼虫 多 得 多 ， 随 后 的 三 年 中 种 
群 变 得 很 小 。 这 种 极端 的 情况 在 渔业 生物 学 中 是 很 著名 的 ， 一 个 年 龄 组 会 在 以 后 多 年 捕 
获 的 鱼 中 占 优势 (87) 。 

解释 这 种 曲线 不 仅 要 了 解 年 龄 组 ， 还 要 知道 生物 在 什么 时 期 繁殖 ， 并 且 达 到 了 什 委 
程度 。 在 大 多 数 情 次 下 动物 要 经 过 卵 、 幼 体 、 性 成 熟 个 体 期 ， 但 是 有 许多 动物 不 遵循 这 
Ae, AX MME AINA ARES Coe CRRA BE chinococcus) 、 
行 世 代 交 替 的 吸虫 类 Cdigene Trematoden)) 。 

在 许多 物种 中 ， 当 种 群 密度 高 时 有 大量 个 体 达 不 到 性 成 熟 期 (参见 第 109,115 页 ) 。 这 
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87 a 和 b 一 个 种 群 年 龄 组 成 的 年 变化 。a.。 连 续 20 年 捕捞 到 的 大 西洋 鲜 的 年 龄 

组 成 〈 引 自 Schwerdtfeger，1968) 。b.。 北 海 大 西洋 鳞 的 出 生 率 波动 。 很 据 苏 

格 兰 研究 船 10 小 时 捕获 的 鱼 数 量 计算 的 (单位 ，1000 尾 ) 〔 引 自 Hempel， 
1977) . 


个 简单 的 后 果 反 映 了 普遍 存在 的 错误 概念 ， 即 认为 个 体 在 繁殖 以 后 就 失去 了 在 种 群 和 生 
态 系统 中 的 意义 。 许 多 物种 ,如 蝇 类 、 膜 翅 目 昆虫 和 哺乳 动物 繁殖 期 过 后 存活 的 时 间 比 发 
育 到 性 成 熟 期 所 需要 的 时 间 要 长 。 至 今 对 这 种 现象 还 只 是 推论 ， 很 可 能 这 样 的 个 体 可 以 
分 散 捕食 者 对 能 育 个 体 的 注意 力 。 哺 乳 动物 中 “有 经 验 的 不 孕 动 物 ” 在 社 群 中 起 着 重要 
的 领导 作用 。 

生命 期 望 、 生 长 、 年 龄 、 死 亡 率 仅仅 部 分 地 由 遗传 所 决定 ， 外 界 因 子 往往 能 够 超越 
遗传 上 的 局 限 性 ， 例 如 ， 树 在 无 竞争 及 有 利 的 气候 条 件 下 生长 得 很 快 ， 但 是 会 较 早 地 停 
止 生 长 ， 年 龄 不 会 很 六 。 在 自然 的 原始 森林 中 ， 树 处 于 竞争 压力 下 ， 所 以 生长 得 慢 得 
多 ， 但 是 高 大 而 且 寿 命 长 。 同 样 在 泰 加 森林 和 蔡 原 之 间 的 竞争 地 带 ， 松 的 树 雁 可 达到 
1000 年 以 上 ， 而 采用 皆 伐 作业 的 单 种 栽培 方式 ， 树 龄 只 能 达到 300 年 左右 (贝克 曼 生 长 
定律 Backmangsches Wachstums-Gesetz) .事实 上 只 有 在 原始 森林 或 类 似 于 原始 森 
林 的 条 件 下 才能 长 出 高 大 、 健 壮 、 质 量 好 的 树 。 动 物 也 是 如 此 。 

在 动物 种 群 中 往往 有 众多 的 不 育 个 体 ， 只 有 当 生 育 个 体 的 现存 量 证 降 到 干 限 ， 其 申 
一 部 分 不 育 个 体 才 开始 繁殖 ， 此 时 将 种 群 按 年 龄 编排 (Altersaufbau) 则 不 能 说 明生 
殖 潜能 ， 在 许多 鸟 类 和 哺乳 动物 中 都 有 这 种 情况 ， 在 其 它 动物 中 如 寄生 蜂 ) 可 能 也 有 
这 种 铺 况 。 

如 果 在 动物 达到 性 成 熟 忆 前 都 没有 死亡 率 ， 物 种 就 会 呈 指 数 型 增长 〈 图 88， 图 杠 
838) ， 和 死亡 无 论 是 发 生 在 出 生地 点 还 是 发 生 在 迁移 后 的 其 它 地 点 ， 其 作用 都 是 一 样 的 。 
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指数 增长 曲线 
dN oN eS Ke 
a@ dN K-N yn 


个 体 数量 (N) 一 ~ 


em SEITE 
(=1/2K) 


- 


eH 


时 间 (t) 一 一 


图 88 种 群 增长 的 两 种 基本 类 型 ， 指 数 增长 和 逻辑 斯 缔 增 长 
( 引 自 Wilson 和 Bossert，1973) 。 


ERS 种群 指 数 增长 的 一 些 数据 
出 生 率 和 死亡 率 相等 时 种 群 便 定 。 如 果 一 个 由 1000 个 体 组 成 的 种 群 在 单位 时 间 内 生出 25 
个 后 代 ， 出 生 率 即 为 25 双 ， 如 果 在 同一 单位 时 间 内 死亡 15 个 个 体 ， 死 亡 率 即 为 15%， 这 样 种 
群 增长 10%。 这 就 是 马尔 萨 斯 参数 或 繁殖 率 ， 通 常用 r 表 示 ， 此 处 r 一 0.01。 
根据 经 验 确定 出 生 率 和 死亡 率 后 ， 可 以 估计 种 群 将 如 何 改变 ， 预 测 未 来 的 状况 ， 一 般 采 
用 下 列 微分 方程 : 


rf (hea) 


t= lal (FE RUAYIA) fiz) 
N=R—-HARRNT ERE 
8 一 出 生 率 
qd 王 死亡 率 
借助 于 单 利 一 复 利 计算 法 可 以 很 容易 地 计算 出 某 一 时 间 内 的 种 群 密度 。 
N.=N° (1+7) 或 Ni=No (一 ) 


人 ,一经 过 茶 一 时 间 (t) 后 的 种 群 密度 
六。 王 种 群 的 初始 密度 
N :一 一 个 单位 时 间 过 后 的 种 群 密度 
例如 ， 在 上 面 的 例子 中 ， 如 果 t 为 一 年 ， 则 经 过 一 年 以 后 : 
N,=1000 ( 1 +0.01)1=1010 
八 年 以 后 : 
Ni 一 1000 ( 1 +0.01)*=1083 
这 就 是 指数 增长 。 因 为 这 种 增长 的 特征 是 有 一 个 固定 的 加 倍 时 间 ， 所 以 了 解 加 倍 时 间 是 
必要 的 ， 在 上 面 的 例子 中 种 群 每 T0 年 加 倍 一 次 ， 计 为 : 


TO (单位 时 间 ) 
rx 100 


这 些 算式 对 人 口 预测 是 很 有 用 的 〈 见 Ehrlich-Ehrlich-Holdren) ， 另 外 ， 人 们 还 可 
以 检验 出 r 在 变化 条 件 下 是 否 波动 ， 并 且 达 到 了 多 大 限度 ， 
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这 个 事实 体现 了 达尔 文 的 选择 学 说 的 基础 。 在 自然 界 中 这 种 指数 型 增长 (exponentielle 
Vermehrung) 并 不 是 很 罕见 的 。 

当 一 种 生物 迁移 到 由 于 某 种 原因 还 从 未 被 占领 的 ， 无 竞争 的 生境 时 ， 总 会 出 现 这 种 
无 死亡 率 的 指数 增长 ， 例 如 ，100 年 来 迁移 到 不 列 颠 岛 上 的 管 鼻 鲍 〈 每 年 每 对 管 鼻 ER 
多 能 养育 一 只 幼 饮 ) 〈 图 89) 。 这 种 鸟 类 突然 迁移 到 不 列 颠 鸟 的 原因 还 不 清楚 。 土 耳 其 
&§ (Tiirkentaube) 占领 欧洲 以 及 害虫 大 量 出 现 也 都 属于 这 种 情况 。 很 敏感 的 物种 ， 如 
黑 琴 鸡 在 有 利 的 条 件 下 也 能 够 大 量 繁殖 。 在 德国 北部 FRE IA Moorkultivie- 
rung) 时 为 黑 琴 鸡 提供 了 极 好 的 生存 条 件 。 同 样 在 纽伦堡 附近 的 德国 森林 邮 区 ， 由 于 松 
Re (Kiefernspanner) 大 发 生 使 人 造 松 林 受 到 危害 (Sperber，1968) 。 动 物 只 有 
在 无 竞争 、 无 天 政 的 场所 中 才能 出 现 这 些 情 况 。 

这 种 指数 增长 并 非 是 永 无 止境 的 ， 如 果 是 永 无 止境 的 ， 在 很 短 时 间 内 地 球 就 会 被 这 
种 生物 所 履 盖 ， 并 且 最 终 以 光 的 速度 漫延 ， 因 此 指数 曲线 会 改变 为 逻辑 斯 效 《〈s 形 ) 曲 
线 (图 88) ， 曲线 平缓 处 为 物种 的 生境 容纳 量 (Kapazitat) 。 

然而 这 是 纯粹 的 模式 性 描述 。 什 么 


是 容纳 量 ? 哪些 是 容纳 量 的 限制 因子 ? 
2 SS: 竞争 者 、 捕 食 者 、 寄 生 者 、 非 生物 因 
aS, 子 、 食 物 、 空 间 都 可 成 为 形成 逻辑 斯 缔 曲 
%2 5000 线 的 机 制 。 死 亡 率 是 否 会 上 升 ? 繁殖 率 
Ee 2000 是 否 会 下 降 ? 动物 是 否 会 迁 出 ? 是 由 于 
Ee | 饥饿 、 寄 生 者 、 捕 食 者 还 是 由 于 非 生物 
et) ee 因子 使 死亡 率 上 升 ? 死亡 将 在 哪个 时 其 
si one 发 生 ? 卵 〈 指 鸟 类 ) Was ee sh 
Pee 并 被 孵化 还 是 被 “ 放 ?” 错 了 地 方 ? 要 作 
et 出 预测 就 需要 了 解 所 有 这 些 细节 。 另 
Si 外 ， 在 一 年 中 生境 的 容纳 量 是 变化 的 ， 


1874. 1894 1914 1934 194%) 


容纳 量 被 利用 的 程度 也 十 分 不 同 。 一 个 

图 89 ARPA Sb RAG ON BK oe BE OE OH AY . 物种 能 在 一 些 年 份 中 过 度 地 利用 生境 ， 

ni ow OOM tees. Oa ee care 2 

线 〈 引 自 Fisher，1952) 。 得 很 少 ， 达 不 到 生境 的 容纳 量 。 

在 北半球 的 种 群 常常 出 现 这 种 周期 (Zyklen) ， 通 常 把 这 种 周期 称 为 生境 过 饱和 
后 的 时 滞 。 动 物 延迟 一 段 时 间 后 才能 感到 容纳 量 的 过 饱和 ， 因 而 生境 被 过 度 利用 导致 种 
群 崩溃 后 ， 数 量 降 到 很 低 的 水 平 。 振 荡 的 程度 取决 于 时 滞 的 长 得 和 生境 过 饱和 的 程度 。 
这 也 是 模式 性 的 描述 ， 具 体 到 某 种 周期 的 构成 时 还 牵扯 到 众多 的 原因 。 

北半球 的 鼠 〈Mause) ARR. B&R. A (Luchs) . BS (Schneehuhn) 以 
及 许多 动物 都 具有 这 样 的 周期 性 变化 ， 或 为 4 年 一 个 周期 〈 旧 大 陆 的 大 部 分 物种 ) 或 为 
9 年 一 个 周期 〈 新 大 陆 的 大 部 分 物种 ， 只 有 鼠 和 旅 鼠 具有 4 年 周期 ) 。 虽 然 在 rz-K 连 续 
统 上 的 位 置 按 周 期 的 相位 波动 ， 但 是 具有 这 种 周期 变动 的 物种 都 是 rz- 选 择 者 。 值 得 注意 
的 是 这 种 周期 性 变动 只 出 现在 北半球 的 北部 山区 和 北极 地 区 ， 很 少 出 现在 温带 《高 山地 
区 也 极 少 ) ， 在 热带 和 南半球 没有 这 种 变动 。 在 北半球 ， 这 种 周期 性 变化 往往 具有 区 域 
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竹 同 步 化 的 特点 ， 但 是 在 挪威 的 大 部 分 地 区 有 时 旅 鼠 周期 性 变动 能 达到 很 大 的 幅度 ， 而 
”在 少数 地 区 又 处 于 最 小 的 幅度 〈Myzrberget，1973) 。 

其 它 物 种 的 数量 能 很 精确 地 保持 在 生境 容纳 量 的 附近 波动 很 小 ， 或 者 由 于 环境 条 
件 的 改变 而 引起 不 规则 的 波动 。 人 们 认为 热带 雨林 的 动物 大 部 分 属于 K- 选 择 者 ,但 是 
还 缺少 足够 的 长 期 性 研究 。 亚 马 孙 河流 域 中 部 原始 森林 中 的 殉 况 (Tukane) 的 大 发 生 ， 
说 明 在 某 些 条 件 下 热带 雨林 中 也 有 -一些 物 种 的 种 群 密度 能 出 现 较 大 的 波动 。 


第 四 节 。 生物 在 空间 中 的 分 布 


大 们 通常 简单 地 认为 ， 生 物 在 空间 的 分 布 是 均 义 的， 个体 与 个 体 之 间距 离 相 等 。 其 
实 这 种 分 布 是 很 少见 的 。 一 般 在 具有 领域 性 行为 的 动物 中 才 出 现 这 种 分 布 。 人 们 通常 见 
到 的 是 其 它 两 种 分 布 类 型 (Verteilungsmuster) : 一 种 是 成 群 分 布 〈Cluster) 。 这 种 
分 布 的 原因 是 由 于 生物 具有 社会 吸引 力 ， 使 新 来 的 个 体 在 其 附近 定居 下 来 ， 或 是 由 于 一 
些 其 它 因 于 使 生物 成 群 。 吸 木 鸟 将 松 、 云 杉 的 球 果 运 到 吸 木 鸟 的 “ 锻 工 场 ”》， 在 其 下 面 
推 积 天 量 松 柏 纲 植物 的 球 果 ， 使 这 里 不 断 长 出 厚 厚 的 一 层 松柏 植物 幼 株 ， 但 由 于 现存 量 
赤 天 ， 不 扩 则 死亡 。 蚂 蚁 也 能 在 蚁 集 附 近 堆 积 某 些 种子 “〈 白 屈 莱 属 Cjelidonium) 。 另 一 
种 是 随机 分 布 〈zufillige Verteilung) 。 目 前 还 未 能 确定 真正 的 随机 分 布 。 在 有 些 情 
况 下 可 以 利用 随机 分 布 带 来 的 选择 有 利 性 〈 参 见 第 123 页 及 图 90) 。 研 究 种 群 空间 分 布 时 
必须 首先 测量 个 体 之 间 的 距离 ， 然 后 进行 分 析 。 均 匀 分 布 表明 领域 性 。 DEER 
中 有 两 个 最 大 婚 离 秸 ， 就 是 成 群 分 布 ， 如 果 距 离 值 的 分 布 范围 大 ， 且 没有 明显 的 最 大 值 
则 为 随机 分 布 。 但 是 应 当 记 住 ， 这 里 的 随机 还 未 被 确切 地 加 以 解释 。 分 布 类 型 的 定义 ; 
1. 随机 分 布 “方差 等 于 平均 值 ) ;， 2. 成 群 分 布 (方差 大 于 平均 值 ) ， 3. 均 匀 分 布 (方差 
NFP) . SARE ELE) 就 是 成 群 分 布 的 一 个 例子 〈 见 第 74 页 ) ,这 种 营 固着 
生活 的 甲壳 动物 为 肉 雁 同体 ， 异 体 受精 。 动 物 相 上 很 近 才 能 实现 异体 受精 。 当 幼虫 找到 
一 个 已 固着 的 茧 壶 后 就 尽 可 能 地 在 靠近 这 个 茧 壶 的 直方 定居 下 来 ， 这 样 就 形成 了 群 。 找 
不 到 茧 壶 的 个 体 则 独立 邮 固 着 在 其 它 地 方 ， 以 后 在 这 个 地 方 也 会 形成 群 。 在 高 等 动物 中 
与 之 类 似 的 形式 即 为 群体 (Kolonien) R#, Flin, AALBRAL BBA, ZE 
草原 大 鼠 群 体 、 驯 鹿 群 、 角 马 群 、 狮 群 〈 参 见 第 62 页 ) 。 
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图 90 a—d 种群 空间 分 布 的 4 种 类 型 。a.。 随 机 分 布 ; LMAAH, c 均匀 分 布 ; 
d. 成 群 均 匀 分 布 〈 引 自 WWhittaker，1970) 。 


对 独立 的 个 体 或 形成 群体 的 生态 学 意义 至 今 仍 了 解 得 不 够 。 海 鸟 〈 海 鸥 、 管 鼻 此 ) 
的 繁殖 率 随 群体 的 增 大 而 增高 ， 在 小 群体 中 繁殖 率 等 于 0 ， 也 就 是 说 ， 筑 巢 量 减少 、 产 
卵 量 减少 ， 部 分 铀 东 能 旷 化 ， 使 钱 化 率 降 低 。 纵 鸟 饲 喂 的 不 平均 ， 使 有 些 雏 鸟 不 能 离 集 
飞行 。 群 体 不 断 增 大 可 以 改善 这 些 状 况 ， 使 繁殖 率 上 升 。 另 外 ， 这 些 动物 喜欢 结 成 大 群 
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体 ， 死 亡 率 较 高 的 年 份 过 后 小 群体 就 不 存在 了 ， 种 群 中 剩 下 的 个 体 组 成 一 个 大 群体 ， 因 
此 ， 大 群体 中 几乎 没有 数量 波动 、 而 在 小 的 边缘 群体 中 则 波动 明显 。 对 大 群体 中 繁殖 率 
高 的 现象 有 两 种 解释 ， 一 种 解释 是 : 在 群体 中 有 较 强 的 行为 感染 力 ， 交 配 、 筑 梨 、 是 卵 、 
育 纵 的 动物 刺激 其 它 动 物 也 产生 这 些 行为 。 鸟 类 中 有 许多 这 方面 的 实例 。 另 一 种 解释 
是 :年 老 的 、 孵 卵 有 经 验 的 鸟 聚 集成 为 大 群体 ， 年 轻 的 个 体 被 迫 加 入 条件 不 大 好 的 边缘 
群体 。 这 两 种 解释 都 是 有 道理 的 ， 都 有 可 能 和 些 合 实际 情况 。 在 哺乳 动物 中 是 否 也 有 类 似 
的 情况 ? | 

近年 来 人 们 对 高 等 动物 的 领域 性 行为 很 感 兴 趣 ， 并 且 研 究 了 它 的 生态 学 意义 。 哺 乳 
动物 和 鸟 类 并 不 是 无 规则 了 屯 在 居住 地 中 移动 ， 而 是 极 准确 地 循 着 规定 的 途径 移动 ， 界 限 
往往 也 是 固定 的 ， 这 样 它们 就 能 最 适度 地 利用 资源 :动物 对 居住 地 的 地 形 十 分 熟悉 ， 这 
样 在 一 定 程 度 上 使 均 所 分布 的 动物 免 受 捕食 者 的 效 击 。“ 和 领土 ” 〈Hoheitsgebiete) 有 
”三 种 类 型 
1. 介 区 (Wohngebiet) 为 动物 整个 一 生 中 光顾 的 地 方 ， 候 鸟 和 漫游 的 有 蹄 类 的 B 
区 特别 大 ， 还 有 一 些 比较 固定 的 物 
种 ， 如 松 鸡 “〈 图 91) 的 全 区 也 比较 
Ko BAMA WRI (SEG 
SAR tA, DeeTRER, BER 
区 被 分 成 领域 ) ， 这 种 人 梨 区 并 不 为 防 
止 其 它 动物 人 侵 而 加 以 保卫 。 

2. 对 鸣 禽 来 说 领域 (= HR) 是 
比较 重要 的 ， 一 对 鸟 或 一 个 小 家 庭 占 
有 一 块 固定 的 地 方 。 在 鸣 禽 中 多 为 雄 
岛 保 卫 领 域 ， 以 防 其 它 人 侵 者 ， 领 域 
中 有 足够 的 空间 、 食 物 用 于 高 雏 。 动 
物 对 领域 大 小 的 要 求 不 是 由 遗传 所 决 
定 的 ， 而 是 根据 食物 的 丰盛 度 来 确定 
AJ. CERES AD FRA HS yA 
在 富饶 的 森林 中 同 种 鸣 禽 的 领域 要 大 
的 多 。 滨 酌 属 的 同一 物种 在 北极 地 区 
的 领域 比 在 亚 北极 地 区 的 领域 大 。 在 
Bet 地 上 《 花 网 岩 Granit， 如 


moi) ai Seer inom kien 2 evens 斯 堪 的 纳 维 亚 半岛 或 苏格兰 部 分 地 
区 关系 。 虚 线 ， 梨 区 界线 ， 影 线 ， 4 号 松 鸡 的 区 ) 雷 鸟 和 雪 免 的 领域 很 大 ， 所 以 它 
全 ae te eee 们 的 栖息 密度 小 ， 在 富饶 的 土 地 上 
区 ， 最 初 4 号 松 鸡 占 优势 ， 以 后 12 号 松 鸡 逐 渐 a - 
KSA BH A HA AK (3) qMaller F, 《冰岛 和 苏格兰 的 火山 土壤 ) 这 些 动 

J.» 1974) 。 物 的 领域 就 小 得 多 ， 因 而 栖息 密度 也 


Ke [在 这 两 个 地 区 中 它们 的 主要 植物 性 食物 〈 旭 石 南 属 ) 的 初级 生产 量 一 样 大 ， 但 是 
i (Phosphor) 量 不 同 。] 增加 食物 能 使 领域 面积 减 小 ， 增 加 动物 的 现存 量 ， 在 公 
园 及 草地 上 能 明显 地 看 到 这 种 现象 。 
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占 区 的 占领 者 相互 之 间 非 常熟 识 ， 在 它们 中 间 存 在 着 真正 的 等 级 制 。 在 松 鸡 中 最 高 
一 级 的 雄 松 鸡 占 有 最 适 的 占 区 ， 较 低级 的 则 被 排挤 到 周围 的 占 区 中 去 。Miiller (1974) 
对 此 现象 研究 了 许多 年 〈 图 91) 。 同 样 最 强壮 的 狗 逐 渐 地 占领 生境 中 食物 最 丰富 的 地 
区 ， 它 们 的 营区 和 和 领域 比较 小 ， 而 位 于 食物 贫乏 的 边缘 地 区 的 人 沫 区 和 领域 则 非常 大 
(Ellenberg，1974; 图 81 和 82) -。 领 域 可 由 许多 不 相连 的 地 区 所 组 成 ， 也 不 仅仅 只 供 
一 个 “家 庭 ” EA, 可 以 成 为 几 个 “家 庭 ” 的 共同 “财产 ”。 在 这 方面 田鼠 是 一 个 著名 
的 例子 ， 当 种 群 密度 低 时 ， 一 对 田鼠 占有 一 :个 领域 ， 随 着 种 群 密度 的 增加 这 个 领域 可 被 
Jus “Re” 所 占有 ,最 终 被 一 个 大 “家 庭 % 所 占有 。 在 南美 安 弟 斯 山脉 的 骆 马 中 ， 每 
个 小 “家 庭 2_ 都 有 一 个 带 水 源 和 充足 的 草场 的 食物 领域 ， 数 百 米 远 还 有 一 个 睡觉 的 领 
域 。 无 领域 的 动物 只 能 在 清晨 到 食物 占 区 内 的 水 源 处 ， 因 为 这 时 占 区 的 占领 者 还 在 睡觉 
的 领域 内 。 这 个 事实 表明 了 那些 没有 占 区 的 个 体 所 面临 的 困难 〈Geist 和 Walther, 
1974) 。 占 区 界线 是 通过 声音 、 化 学 标记 类 便 ) RAPER. BRE RB 
史明 标记 占 区 ， 但 是 值得 注意 的 是 ， 播 放 的 鸣叫 录音 会 很 快 失效 ， 当 第 一 次 播放 一 种 陌 
生 的 鸣叫 声 时 ， 占 区 者 表现 出 强烈 的 进攻 性 反应 ， 但 这 些 反 应 很 快 就 会 消失 。 规 律 性 变 
化 的 鸣叫 声 对 占 区 者 才 是 真正 的 敌手 ， 如 果 重 复 播 放 ~- 种 立体 声 鸣 叫 录 音 ， 鸟 类 不 会 把 
它 当 做 敌手 。 邻 近 的 鸟 类 之 间 能 准确 地 分 辩 它 们 鸣叫 的 变化 ， 因 而 在 划分 界线 时 只 需要 
极 少 的 能 量 ， 邻 居 都 能 识别 界线 。 哺 乳 动物 一 般 用 美 、 尿 标记 占 区 ， 骆 马 总 是 将 姜 便 排 
泄 在 一 定 的 地 点 ,- 许多 世纪 以 来 使 用 同一 个 占 区 的 动物 总 是 利用 同一 个 排 凌 地 点 ， 因 而 
在 这 些 地 方形 成 了 具有 特定 形状 的 数 堆 。 许 多 动物 中 都 有 恐吓 砍 势 和 屈从 姿势 ， 例 如 ， 
斑马 穿 过 其 它 动物 的 占 区 到 水 塘 去 时 就 表现 出 屈从 姿势 ， 这 是 有 些 地 方 的 占 区 中 的 一 个 
闻 题 ， 动 物 的 有 些 要 求 在 占 区 中 不 能 得 到 满足 ， 它 们 需要 随时 离开 占 区 ， 到 别处 饮水 或 
摄取 特殊 的 离子 (参见 第 56 页 ) 。 鸟 类 的 情况 比较 简单 ， 它 们 可 以 飞 过 其 它 SKM 
区 ， 而 哺乳 动物 要 解决 这 个 问题 ， 其 占 区 界线 就 不 能 是 固定 不 变 的 。 上 面 所 谈 到 的 占 区 
只 适用 于 同 种 ， 一 个 物种 的 占 区 界线 没有 必要 与 其 它 物 种 的 占 区 界线 相符 合 。 如 果 将 一 
个 森林 中 的 大 山 溃 占 区 界线 投影 到 苍 头 燕 誉 的 占 区 界线 上 ， 就 会 得 出 完全 不 同 的 图 像 ， 
因此 ， 所 谓 “种 间 占 区 ”是 很 少见 的 。 在 斯 堪 的 纳 维 亚 桦 树林 区 的 有 些 地 方 ， 欧 洲 柳 营 
和 苍 头 燕 誉 在 行为 上 好 象 是 同 种 ， 并 且 都 保卫 占 区 ， 防 御 对 方 。 这 种 划分 占 区 的 现象 与 
植物 之 间 的 现象 相 类 似 ， 例 如 ， 在 原始 森林 中 ， 许 多 物种 不 同 ， 但 粗细 差 厌 多 的 树 分 布 
得 较 均 匀 ， 根 据 定义 这 也 应 该 算 为 占 区 行为 。 事 实 上 也 是 如 此 ， 通 过 根系 竞争 GE 
这 种 竞争 所 起 的 作用 ) ， 每 一 棵 大 树 都 能 使 其 它 大 树 远离 其 根 区 生长 。 在 这 种 模式 中 ， 
每 个 物种 都 是 随机 分 布 的 。 精 确 地 充分 利用 资源 与 最 有 效 地 预防 传染 是 相互 关联 的 “〈 参 
见 第 123 页 ) 。 

3. 第 三 种 重要 的 领域 类 型 是 直接 邻近 祭 (如 鸟 类 ) 的 区 域 ， 在 这 个 区 域内 不 仅 防御 
同 种 入 侵 者 ， 而 且 防 箱 同 样 个 体 大 小 的 其 它 人 侵 者 。 群 体 骨 卵 的 岛 类 、 群 层 的 哺乳 动物 
一 般 都 具有 这 种 领域 性 ， 在 这 个 区 域 中 有 供 所 有 动物 取 食 的 场所 。 一 般 生活 在 海岸 
(Meeresstrand) 或 湖 边 ,在 远离 多 卵 区 的 汪洋 大 海上 寻找 食物 的 鸟 类 具有 这 种 群体 结构 。 

当然 以 上 并 非 包括 了 所 有 领域 类 型 ， 东 非 有 些 轮 角 和 牛 凑 种 群 中 的 雄性 轮 角 牛 羚 在 繁 
殖 期 建立 小 型 雄性 占 区 ， 在 占 区 内 与 瞧 体 交配 ， 这 种 雄性 占 区 在 很 长 时 间 内 固定 不 变 。 
欧洲 雄 钨 也 有 这 种 占 区 行为 。 许 多 候鸟 在 迁徙 中 以 及 在 越冬 地 点 建立 占 区 , 瞧 鸟 在 这 些 条 
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件 下 鸣叫 、 作 出 恐吓 容 势 ， 类 似 于 雄 包 在 营 合 地 的 行为 。 昨 属 CAeschna) 、 马 大 头 属 
(4nax) 以 及 许多 其 它 属 的 晴 蚜 具有 暂时 的 占 区 行为 ， 雄 性 往往 只 占领 占 区 几 分 钟 至 
一 小 时 (Kaiser, 1974) 。 我 们 不 能 对 各 种 各 样 的 领域 行为 进一步 深入 讨论 下 去 。 对 于 
生态 学 来 说 特别 重要 的 是 第 二 种 类 型 〈 生 长 和 繁殖 占 区 ) 。 

随机 分 布 能 体现 出 特殊 的 问题 ,正如 在 第 123 页 上 所 描述 的 ， 随 机 分 布 具有 选择 有 利 
性 .如果 均匀 利用 资源 〈 占 区 ) 或 者 群体 的 有 利 性 较 大 ， 生 物 才 会 放弃 这 种 选择 有 利 性 。 
在 许多 生物 中 都 有 随机 分 布 类 型 〈 图 92， 第 94 一 95 页 ) ,下 面 举 一 个 例子 橄 进 一 步 解 释 ; 

在 多 物种 组 成 的 原始 森林 中 ， 树 的 随机 分 布 使 各 种 对 策 相互 矛盾 。 在 多 物种 组 成 的 
系统 中 ， 风 授粉 (Bestaiubung) 具有 不 利 性 ， 因 为 花粉 不 是 定向 传播 ， 仅 仅 是 随 风 而 
球 ， 因 此 主要 在 物种 数量 不 多 的 森林 或 自然 的 单 种 植物 中 借 风 授粉 ,物种 数量 多 , Mae 
不 可 预见 性 分 布 时 往往 通过 动物 〈 昆 虫 、 久 类、 蝙蝠 ) 进行 定向 授粉 。 在 第 123 页 上 谈 
到 ， 广 义 地 讲 ， 生 态 系统 中 的 随机 分 布 对 防御 捕食 者 的 进攻 是 有 利 的 ， 而 另 一 方面 ， 虫 
媒 的 〈insektenbliitig) 树 的 分 布 又 不 能 太 不 均匀 了 ， 以 便 至 少 能 通过 授粉 的 动物 而 偶 
然 地 引起 基因 流动 。 同 时 ， 种 子 不 直接 落 在 地 上 也 是 必要 的 ， 种 子 必 须 尽 可 能 远 地 被 传 
播 ， 以 保持 系统 中 不 均匀 的 、 随 机 的 分 布 。 在 这 方面 动物 又 起 着 重要 的 作用 ， 种 子 贴 在 
动物 身上 后 被 带 走 ， 未 消化 的 种 子 以 及 随 果肉 带 走 的 种 于 GUS) 都 可 以 得 到 传 
播 ， 第 三 种 可 能 是 生产 大 量 的 种 子 ， 种 子 被 动物 食用 后 仍 有 足够 的 数量 。 另 外 ， 动 物 把 
种 子 贮存 在 较 远 的 地 方 也 能 帮助 种 子 传播 ， 森 林 中 树 的 种 子 生 产量 不 均匀 ， 但 是 生产 量 
很 高 的 现象 就 是 对 这 种 情况 的 适应 。 生 产量 很 高 时 主要 是 松 鸦 〈Eichelhaiher) HR 
存 场 所 ， 它 们 把 样 实 运送 得 很 远 ， 然 后 再 把 它们 “种 ”下 去 。 正 是 由 于 有 了 植物 、 授 
粉 、 种 子 传播 的 共同 进化 才 可 能 出 现 现 在 的 多 物种 森林 生态 系统 (Walddkosysteme) 
(Regal，1977) 。 在 哥斯达黎加 有 90 % 以 上 的 树种 靠 动物 授粉 Tierbestaubung) , 
还 有 同样 多 的 肉质 果实 是 由 鸟 类 运输 传播 的 。 在 竞争 激烈 的 热带 雨林 中 ， 最 重要 的 ， 也 
就 是 营养 物质 最 多 的 种 子 最 时 发 藻 。 另 一 方面， 种子 重 量 增加 ， 数 量 就 减少 ， 也 就 是 减 
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图 92 ”在 南非 草原 -沙漠 的 过 渡 地 区 中 的 植物 分 布 《 引 自 Walter，1973b) 。 
少 了 被 动物 运输 传播 的 机 会 ， 因 此 在 选择 中 对 “运输 者 ”有 了 吸引 力 、 能 使 种 子 运输 到 很 
远 的 地 方 的 果实 是 占 优 势 的 ， 因 为 在 母 本 树 下 的 种 子 是 没有 机 会 的 。 另 外 ， 在 选择 中 种 
子 的 “运输 者 ”要 占 优 势 ， 以 便 把 种 子 搬 到 能 发 芽 、 生 长 的 地 方 ， 因 此 ， 选 择 较 易 促进 
专 性 “ 食 果实 者 ”的 进化 《与 非 专 性 者 相 比 ) 。 
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通过 长 期 的 观察 发 现 ， 生 物 在 较 恒 定 的 环境 条 件 下 种 群 密度 (Populationsdichte) 
能 保持 较 恒定 。 与 之 有 关 的 因子 和 机 制 往往 被 分 为 密度 制约 的 和 非 密 度 制 约 的 。 根 据 严 
BNE, BADE OAL Ae 约 作用 。 下 画 分 别 介绍 起 不 同 作 用 的 因子 组 。 

在 名 词 的 使 用 上 存在 着 许多 争论 ，“ 控 制 〈Kontrolle) 和 “ 调 节 ” CRegula- 
tion) 这 两 个 词 在 使 用 时 就 很 不 一 样 。 我 同意 Wilbert 和 Enright 的 看 法 ， 因 此 在 这 里 
中 立地 谈 平 均 密 度 的 保持 。 许 多 人 认为 “自我 调节 ” CGelbstregulation) AU At, 
因而 回避 使 用 ， 我 在 这 里 使 用 这 个 术语 不 是 “有 见识 ”的 反应 ， 用 这 个 词 只 是 为 了 表示 
一 种 情况 。 

在 这 里 只 能 附带 地 说 一 下 最 适 种 群 密度 ， 只 能 部 分 地 谈 谈 恒定 种 群 和 波动 种 群 的 
优 、 缺 点 分析 这 种 现象 和 生态 系统 有 关 ， 在 生态 系统 一 章 中 还 要 涉及 到 这 个 问题 。 一 
些 有 趣 的 例子 不 得 不 删 掉 ， 例 如 ， 当 模拟 者 比 被 模拟 者 数量 少时 动物 才 出 现 拟 态 ， 那 么 
模拟 者 怎样 知道 被 模拟 者 的 种 群 密度 昵 ? 


自我 调节 
将 一 对 树 购 (Tupaja glis) 放 在 笼 中 ， 在 有 利 的 条 件 下 每 隔 一 定时 间 后 肉体 就 会 


产 仔 ， 种 群 密度 会 越 来 越 大 ， 但 是 可 供 利用 的 空 


使 亲 代 处 于 高 度 紧 张 1K A (streB), M 
外 表 能 够 观察 到 坚 立 的 尾 毛 。 如 果 这 个 
幼 网 为 雄性 的 ， 则 使 父 方 处 于 高 度 紧 张 
RSs TRAN, Wea ws 
ERRRA. GREBEVVWRA: 
在 高 度 紧张 状态 下 肾上腺 皮质 (Neben- 
nierenrinde) fB 大 ,分 沁 肾 上 腺 素 (A- 
drenalin) ， 刺 激 交 感 神经 系统 (sym- 
pathische Nervensystem) ， 立 毛 肌 
收缩 ， 使 尾 毛 竖立 《就 象 人 类 起 鸡皮 疙 
瘤 Gainsehaut) ， 同 时 阻截 通过 肾 的 血 
液 ， 血 流 中 的 废物 不 能 被 排除 ， 如 果 紧 
张 状态 持续 的 时 间 过 长 ， 在 代谢 中 尿素 
不 能 去 除 ， 动 物 就 会 因 中 毒 而 死 (图 
93, v. Holst) , 

以 后 就 不 会 发 生 这 种 情况 了 ， 以 后 
的 幼 网 性 成 熟 期 大 大 推迟 或 者 根本 达 不 
到 性 成 熟 ， 发 育 被 抑制 ， 已 经 性 成 熟 的 
动物 则 生殖 器 官 退化 ， 母 体 不 再 用 胸 沁 
腺 体 〈sternaldriise) 的 分 这 物 标记 幼 
体 ， 幼 网 不 能 被 识别 ， 而 被 当 作 食物 吃 


学 丸 位 于 腹腔 和 内 


间 是 固定 的 。 当 第 一 个 幼 购 性 成 熟 时 ， 
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图 93a.。 树 网 在 不 同 种 群 密度 下 的 行为 恋 

化 、 生 理 变 化 以 及 尾 毛 紧 立 〈9ST) 情况 

变化 的 模式 图 。 腑 色 为 肯定 的 99T 值 K 
色 为 可 能 性 。 
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掉 。 这 是 在 食物 丰富 、 没 有 外 来 人 侵 者 的 情况 下 种 群 保持 恒定 的 例子 。 如 果 把 笼子 缩 
小 ， 迫 使 种 群 在 更 小 的 空间 中 生存 ， 或 者 再 放 信 一 只 树 购 ， 其 结果 是 加 强 了 紧张 状态 ， 
使 动物 中 毒 死 亡 。 

这 是 说 明 种 群 自 我 调节 的 - 个 典型 例 
子 ， 同 时 说 明了 自我 调节 的 生理 学 基础 。 虽 
然 食物 丰富 、 匹 天 敌 、 无 寄生 者 ， 种 群 密度 
也 能 长 期 保持 在 相同 的 水 平 上 。 

外 于 种 种 原因 对 自我 调节 这 个 概念 一 直 
存在 着 争论 ， 问 题 在 于 这 个 从 实验 室 中 得 出 
的 结论 能 否 用 于 时 外。 实验 室 中 的 种 群 密度 
总 比 野外 种 群 密度 高 ， 在 野外 每 公 项 最 多 只 
有 4 对 树 购 ， 而 在 实验 室 中 每 对 树 网 最 多 只 
有 5 平方 米 的 空间 ， 实 验 结果 可 以 推广 应 用 a a 5 
吗 ? 从 野外 条 件 下 得 出 的 一 系列 观察 结果 都 slacks eran ae: 

最 好 地 解释 了 自我 调节 的 假说 。 前 面 已 经 谈 图 94 tks) WOvatella myosofis( 地 

到 过 昆虫 产 卵 数量 和 有 利 的 基底 相 适应 的 现 。 a ob ) a Ree, eke 
象 “〈 第 40 页 ) 。 蜗 牛 在 密度 高 时 生长 得 缓慢 动物 ，d, RAW Ms co SKN 

(图 94) 。  (3|GSeelemann, 1968) 。 

SWaR (Wapiti) 在 种 群 密度 较 低 时 生殖 的 双胞胎 (Zwillinge) 425%, ZR 
度 较 高 时 仅 占 1% 以 下 。 白 尾 鹿 的 种 群 密度 较 低 时 肉 鹿 的 受孕 率 较 高 〈 为 92%， 种 群 密 
度 较 高 时 为 78%) 密度 低 时 单 胞 胎 占 33%， 双 胞 胎 占 66%， 三 胞 胎 占 了 %， 而 密度 高 
时 单 胞 胎 占 81%， 双 胞 胎 占 18%。 在 荷兰 的 -个 占 区 中 出 于 无 足够 的 筑 僻 条 件 ， 致 使 大 
出 玖 现存 量 很 低 ， 如 果 挂 上 足够 的 党 箱 ， 孵 卵 的 雌雄 省 的 对 数 能 提高 到 原来 的 三 倍 ， 但 
同时 平均 产 卵 数量 下 降 ， 一 般 一 窝 少 两 枚 卵 ， 这 样 就 使 第 二 次 孵 卵 数 量 KD. mR 
来 第 二 次 姥 卵 的 肉 雄 全 的 对 数 占 64%， 那 女 现 在 第 二 次 孵 卵 的 雌雄 人 淮 的 对 数 只 占 16%。 

幼体 的 话 比 (Geschlechtsverhiailtnis) 也 是 密度 制约 性 的 : 当 狗 的 现存 量 低 时 性 比 
为 1 : 2 GE: 上 唆 性 ) ， 密 度 较 高 时 为 3 : 1， 同 时 产 卵 行为 受到 抑制 ， 使 整个 种 群 
的 幼体 数量 低 ， 幼 体 中 死亡 率 较 高 , 发 育 速 度 慢 , 在 不 利 的 条 件 下 幼体 在 若干 年 以 后 才 具 
繁殖 能 力 ， 而 在 最 适 条 人 御 下 第 一 年 就 能 过 到 性 成 熟 。 在 昆虫 中 也 发 现 有 类 化 使 性 比 发 生 
变化 的 现象 (Sogaard-Anderson, 1961) 。 

种 群 大 群 地 迁 出 〈Massenemigration) 人 梨 区 也 是 自我 调节 的 形式 。 这 种 迁 出 “〈 卫 - 
migrationen) 与 众所周知 的 乌 类 季节 性 迁徙 不 同 ， 它 们 在 迁 出 时 无 固定 的 方向 ， 也 不 
再 回 到 原来 的 巢 区 ， 对 此 最 熟识 的 例子 就 是 飞 膛 CWanderheuschreck) 。 将 在 实验 
室 中 处 于 幼虫 早期 的 飞 蝗 放 人 一 个 带 镜 子 的 笼 中 ， 使 它们 能 不 断 地 在 镜子 中 看 到 它们 的 
同类 〈 其 实 就 是 它们 自己 ) ， 或 者 不 断 地 骚扰 它们 〈 或 者 两 种 方法 兼用 )》， 这 样 它 们 就 
会 变 成 迁 飞 型 。 这 种 动物 通常 为 独居 的 ， 但 是 在 这 种 情况 下 却 表 现 负 社会 吸引 力 ， 它 们 
结 成 群体 ， 离 开 梨 又 。 在 许多 鸟 类 〈 如 毛 腿 沙 鸡 Syrrpabfes paradoxus, 等 等) 、 许 
多 哺乳 动物 Gee, SS) URES CRAB HProzessionsspinner, BHR) 
中 都 有 类 似 情况 。 
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也 有 长 期 保持 恒定 的 种 群 ， 如 苏 必 利 尔 湖 中 罗 亚 尔 岛 〈 北 美 ) 上 的 狼 Mech, 
1966) 。 经 过 十 多 年 的 密切 观察 后 发 现 ， 岛 上 总 有 一 个 15 一 16 只 的 狼 群 、 一 企 3 均 和 只 
的 小 狼 群 和 2 一 4 只 〈 可 能 ) 单独 的 狼 。 可 以 肯定 这 里 与 陆地 没有 联系 ， 所 以 不 会 通过 
迁 出 来 保持 恒定 的 现存 量 。 

和 树 网 种 群 一 样 ， 狼 群 中 只 有 一部分 成 年 个 体 生 殖 , 因 而 繁殖 率 很 低 , 只 有 在 社会 等 
级 制 中 有 地 位 的 个 别 座 体能 与 肉体 交配 ， 在 某 些 条 件 下 (如 食物 不 太 丰 富 )， 狼 群 中 能 多 
年 无 后 代 ， 这 样 泪 于 受 食物 控制 ， 因 此 可 以 通过 社会 行为 进行 种 群 自我 调 甘 。 至 今 对 这 
个 野外 种 群 的 分 析 仍 是 不 能 令 入 满意 的 。 把 半 驯 化 动物 的 实验 结果 推广 运用 到 上 述 妓 外 
情况 几乎 是 不 可 能 的 。 人 们 还 从 未 对 严格 保持 恒定 的 野外 种 群 的 机 制 ， 连 同 社会 行为 一 
起 进行 分 析 。Mech 推 测 ， 主 要 在 没有 自然 天 敌 的 动物 种 群 中 《典型 的 民 - 对 策 者 ) 具有 
很 好 的 自我 调节 机 制 。 

对 应 用 这 些 自我 调节 的 例子 也 有 一 些 争论 ， 比 如 不 能 排除 在 这 些 情况 下 ，. 食 物 短缺 
是 一 个 因子 ， 特 别 是 在 狐 中 证 实 了 食物 不 足 是 决定 性 的 因子 。 在 通常 的 条 件 下 ， 狗 从 未 
吃 饱 过 。 在 有 利 的 条 件 下 占 区 变 小 的 现象 就 能 说 明 这 个 问题 。 另 外 ， 在 食物 丰富 的 条 件 
下 ， 仅 仅 用 骚扰 以 及 用 镜子 笼 的 方法 都 不 能 使 飞 蝗 变 成 迁 飞 型 。 

在 这 个 研究 领域 中 存在 着 激烈 的 争论 ， 许 多 致力 于 研究 自我 调节 的 科学 家 认为 ， 这 
个 机 制 是 唯一 普遍 适用 的 ， 认 为 捕食 者 、 食 物 以 及 外 界 因子 都 不 能 长 期 地 限制 种 群 密 
度 ， 另 一 方面 又 有 下 述 理由 反对 自我 调节 假说 。 飞 蝗 在 有 利 条 件 下 繁殖 变 很 高 ， 接 着 迁 
出 ， 不 再 回来 ， 只 有 个 别 的 留 下 来 重新 建立 种 群 ， 这 样 就 存在 着 一 个 困难 ， 建 立新 种 群 
的 都 是 繁殖 率 高 ， 但 仍 留 在 集 区 、 并 无 自我 调节 能 方 的 个 体 ， 因 此 经 过 几 代 以 后 自我 调 
节能 力 就 应 该 从 种 群 中 被 选择 出 去 ， 根 据 遗 传 学 知识 这 是 不 可 能 的 ， 这 个 例子 对 一 : 切 自 
我 调节 的 情况 都 是 适合 的 。 1 

任何 自我 调节 的 理论 解释 都 面临 着 进退 两 难 的 困境 .Dawkins 提 出 了 -- 种 解决 这 些 
问题 的 假说 , 与 迄今 为 止 的 进化 论 相反 ,Dawkins 认 为 ,进化 并 不 是 作用 于 个 体 或 种 群 ， 
而 是 直接 作用 于 基因 ,基因 是 生物 药 基 本 构造 ,从 基因 产生 出 辅助 结构 (我 们 看 成 为 生物 ) 
仅仅 是 为 了 不 断 地 保持 住 基因 。 细 胞 、 器 官 、 生 理 功能 以 及 行为 都 仅仅 是 使 “利己 ”的 
基因 长 期 保存 下 去 的 辅助 手段 。 根 据 这 个 概念 可 以 认为 ， 基 因 的 许多 截 体 是 “ 孤 注 一 
掷 ” 的 ， 是 以 此 来 保证 少数 几 个 截 体 ， 使 基因 在 将 来 能 保存 下 去 ， 遵 循 这 种 途经 对 基因 
是 完全 有 利 的 〈Dawkins，1976，1978) 。 太 管 是 同意 还 是 反对 这 个 假说 ， 我 们 也 不 
能 根据 “不 可 能 存在 就 不 能 存在 ”的 原则 ， 不 能 由 于 我 们 不 能 解释 这 种 现象 就 否认 至 少 
在 实验 室 条 件 下 显然 存在 的 自我 调节 现象 ， 特 别 是 近年 来 在 野外 条 件 下 发 现 了 一 些 无 可 
辩 驱 的 自我 调节 功能 的 例子 ， 特 别 是 证 实 了 在 动物 ke) 大 量 繁殖 时 ， 血 液 中 尿素 
含量 增高 。 虽 然 在 繁殖 高 峰 时 ， 妓 外 动物 种 群 密度 仍 比 实验 室 条 件 下 的 种 群 密度 低 得 
多 ， 但 是 动物 也 是 处 于 高 度 紧张 状态 中 。 现 在 可 能 只 剩 下 下 面 这 个 假说 了 : 

具有 领域 性 的 动物 在 食物 贫 将 的 地 区 寻找 食物 比 在 食物 丰富 的 地 区 要 走 更 长 的 路 ; 
当 单位 面积 的 动物 密度 相等 时 ,动物 在 食物 贫乏 地 区 的 社会 性 接触 (soziale Kontakté) 
比 在 食物 丰富 地 区 的 社会 性 接触 多 〈 通 过 攻击 行为 来 实现 ) ， 而 且 由 于 高 度 紧张 状态 直 
接 依赖 于 社会 性 接触 ， 所 以 在 食物 短缺 时 动物 就 处 于 更 加 紧张 的 状态 。 占 区 的 大 小 不 由 
长 、 宽 面积 来 确定 ， 而 是 由 尚 能 容忍 的 、 还 不 能 造成 紧张 状态 的 社会 性 携 触 的 数量 来 确 
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在 验 实 由 中 室 定 。 于 不 断 地 喂食 ， 所 以 种 群 密度 比 在 野外 高 得 多 时 才 造 成 紧张 状态 〈 图 
95) 。 


TS 
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F 
图 95 随 着 生活 空间 中 食物 量 (F) 的 增加 ， 种 群 密度 D (—) 从 最 低 值 上 升 到 


愧 和 值 ， 同 时 领域 面积 T9 (………) 从 最 高 值 降低 到 最 低 水 平 。 

， 此 外 还 有 其 它 证 据 ， 初 夏美 洲 田鼠 〈Microtus pensylvanicus) 开始 一 个 局 期 ， 此 
时 种 群 密度 很 供 ， 每 公顷 5 只 ， 以 后 种 群 增长 。 第 二 年 春天 种 群 密度 上 升 到 每 公 项 125 
一 750 只 ， 接 着 种 群 衰落 至 密度 的 一 半 。 夏 季 又 上 升 一 点 ， 第 二 个 冬季 差不多 趋 于 恒 
定 ， 春 季 再 次 猛烈 下 降 ， 了 以 后 又 重新 上 升 ， 之 后 再 下 降 。 在 种 群 增长 期 ， 幼 体 及 成 体 的 
死亡 率 极 低 ， 种 群 密度 达到 最 高 峰 以 及 种 群 崩溃 时 幼体 死亡 率 很 快 增高 ， 种 群 衰落 期 成 
体 死 亡 率 才 增 高 。 在 死亡 率 增 高 的 同时 繁殖 率 下 降 。 玉 rebs 研 究 了 种 群发 展 不同 阶 段 中 
鼠 体 内 的 酶 ， 并 且 发 现 了 分 布 类 型 中 的 本 质 差别 ， 特 别 是 传 铁 蛋 白 〈Transferrin) 的 
差异 〈 见 图 96) 。 根 据 这 些 差别 Myers 和 开 rebs 提 屿 了 下 述 假说 ， 在 种 群 增长 期 有 较 多 
处 于 繁殖 期 的 肉体 迁 出 ， 这 些 迁 出 的 动物 决定 性 地 影响 了 邻近 种 群 的 基因 库 。 在 衰落 期 
因 迁 出 所 造成 的 损失 很 小 ， 因 为 此 时 动物 似乎 有 选择 性 地 从 那些 不 能 忍受 的 过 度 聚 集 
(Uberbevélkerung) 的 种 群 中 迁 出 ， 这 个 效应 只 在 种 群 增长 期 才 有 意义 ， 而 剩 下 的 个 
体 是 密度 高 时 也 能 存活 ,但 是 繁殖 率 低 、 死 亡 率 高 的 基因 型 ,对 于 这 些 基 因 型 来 说 ， 具 有 
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图 96 田鼠 的 种 群 周 期 性 变动 试验 。 个 体 的 基因 型 :黑色 = 高 繁殖 率 、 

高 廷 出 率 ， 灰色 = 具有 进攻 性 ， 高 繁殖 率 、 高 死亡 率 ! 白色 = 具 进 攻 

性 ， 低 繁殖 率 、 低 死亡 率 〈 根 据 Myers 和 Krebs， 引 自 Sengbusch， 
1977) 。 
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进攻 性 〈Aggressivitit) 比 高 繁殖 率 有 更 大 的 选择 有 利 性 。 在 这 种 情况 下 ,在 被 人们 
称 之 为 r- 对 策 者 的 物种 中 出 现 了 实际 上 是 KK- 对 策 者 的 基因 型 。 大 量 的 KK- 对 策 者 使 正在 
衰落 的 种 群 继 续 衰落 下 去 ， 当 种 群 衰落 到 接近 最 低 限 度 时 ， 具 有 高 出 生 率 的 基因 型 又 慢 
慢 占 上 风 。 

通过 研究 苏格兰 阿尔 插 斯 山 雷 鸟 产生 了 一 种 与 之 类 似 的 假说 Moss 和 Mitarb， 
1974) 。 这 个 假说 以 种 群 局 期 中 个 体 的 不 同 反应 为 根据 ， 并 且 证 明 个 体 确 实 有 不 同 反 应 
(图 97) 。 春 季 得 到 丰富 食物 的 峻 鱼 繁 殖 出 大 量 进 攻 性 弱 的 维 鸟 ， 并 能 顺利 地 度 过 冬 
季 ， 使 种 群 密度 上 升 。 第 二 年 及 化 期 提前 ， 食 物 量 减 少 ， 趴 鸟 在 春季 得 不 到 充足 的 食 
物 ， 仅 产 下 少量 的 、 但 是 进攻 性 强 的 后 代 。 既 便 是 把 这 些 卵 放 在 儿 卵 器 中 ， 甚 脸 化 率 也 
很 低 ， 而 且 纵 鸟 的 冬季 死亡 率 很 高 ， 使 得 种 群 密度 下 降 。 孵 化 期 延迟 至 夏季 ， 又 使 植物 
恢复 生长 ， 于 是 那些 得 到 丰富 食物 的 肉 岛 又 能 在 下 一 年 春季 重新 开始 一 个 新 的 周期 。 与 
Myers 和 Krebs 所 举 的 例子 的 不 同 之 处 是 ， 食 物 在 这 里 起 了 直接 的 作用 ， 但 与 此 同时 也 
表现 出 雷 鸟 种 群 在 周期 最 高 峰 与 最 低落 时 的 遗传 差异 。 


春季 得 到 丰富 食物 的 肉 鸟 
许多 进攻 性 
食物 丰富 弱 的 后 代 
。 孵化 期 
种 群 密度 
ey, 下 记 
冬季 死亡 
率 高 
”数量 少 ,进攻 
性 强 的 后 代 


a 


“~ Ene AyD, 
图 97 «ESHA Ew te C318 MossfiParr, 1974) 。 


可 以 肯定 地 说 ， 我 们 详尽 研究 的 并 不 是 控制 种 群 的 万 有 因 子 。 春 季 取 食 花卉 对 有 些 
种 群 可 能 起 着 重要 作用 ， 花 粉 (Pollen) 中 含有 六 量 与 性 激素 (Geschlechtshormon) 
相似 、 和 作用 也 相 局 的 和 省 类 化 合 物 〈Steroide) ， 使 繁殖 率 增 高 。 除 了 食物 短 缺 使 种 群 
密度 下 降 以 外 , 捕食 者 对 此 也 起 着 一 定 作 用 ,例如 , 山 与 鼠 、 旅 鼠 的 数量 大 致 相同 ,因此 它 
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们 的 繁殖 率 同 步 化 ， 而 且 很 可 能 是 山 加 速 了 阿拉 斯 加 和 加拿大 北部 鼠 种 群 的 崩溃 。 另 
外 ， 在 种 群 的 衰落 期 总 会 伴随 着 出 现 细菌 性 疾病 或 寄生 现象 ， 这 至 少 也 是 加 速 种 群 密度 
下 降 的 原因 。 

在 种 群 的 周期 性 波动 中 ， 如 果 种 群 密度 下 降 时 附加 因子 的 作用 太 强 ， 就 很 容易 使 种 
群 密度 下 降 到 最 低 限 度 ， 这 可 能 就 是 美国 游 鲍 (Wandertaube) 灭绝 的 原 因 。 这 PAS 
子 在 二 般 情 况 下 是 独居 的 ， 只 有 在 达到 繁殖 高 峰 时 才 结 群 。 人 们 推测 ， 当 种 群 处 于 周期 
性 自然 衰落 时 ， 人 类 给 种 群 带 来 了 太 大 的 影响 ， 促 使 种 群 密度 下 降 到 低 于 下 限 。 事 实 
上 ， 具 有 种 群 周 期 性 数量 变动 的 种 群 比 民 -对 策 者 需要 更 大 的 空间 ， 人 们 如 果 想 要 保护 
这 些 物种 ， 就 必须 给 它们 提供 大 面积 的 空间 。 

植物 中 也 有 自我 调节 机 制 。 种 子 落 在 地 上 后 最 大 的 可 能 性 是 直接 生长 在 成 株 的 下 
面 ， 但 是 成 株 的 寿命 越 长 ， 下 面 的 幼 株 越 不 可 能 长 得 茂盛 。 种 子 离 母 株 越 远 ， 越 有 可 能 
长 成 高 大 的 植株 ， 不 茂盛 的 部 分 原因 是 幼 株 长 在 成 株 冠 下 的 阴影 处 。 另 外 ， 也 可 能 是 异 
株 克 生效 应 所 超 的 作用 。 迹 上 的 种 子 数量 与 发 芽 的 种 子 数 量 相差 很 大 ， 与 长 成 幼 株 的 数 
量 的 差别 就 更 大 了 。 

种 内 竞争 导致 自我 调节 ， 植 物 中 的 这 种 竞争 作用 分 为 

(1) 籽 苗 〈Keimpflanzena) 的 重量 最 初 是 正常 的 ， 在 种 内 激烈 竞争 下 ， 有 些 达 
到 最 高 值 ， 极 少数 生长 迅速 ， 并 且 远 远 超过 平均 重量 ， 而 绝 大 部 分 低 于 平均 重量 。 

(2) 密度 制约 的 死亡 率 起 重要 作用 ， 使 相 虑 很 近 的 籽 苗 的 成 活 机 会 很 小 。 

(3) 出 现 结构 上 的 改变 ， 延 伸 生 长 〈Lingenwachstum) 使 单位 面 积 的 叶子 重 
量 增加 ， 种 子 重量 相对 降低 ， 变 成 植物 的 绿色 部 分 。 

(4) 其 结果 是 成 株 具 相同 的 空间 分 布 类 型 。 

(5) 占 优势 的 个 体 生长 效率 很 高 。 

也 可 以 将 这 些 标准 应 用 于 不 断 生长 的 海洋 底 栖 动 物 CREB 1) 中 。 


二 、 捕 食 者 -被 捕食 者 系统 


广义 地 讲 ， 捕 食 者 对 于 控制 种 群 的 密度 也 是 极为 重要 的 ， 通 常用 Volterra 数学 模 
型 来 描述 ， 以 表示 出 捕食 者 与 被 捕食 者 的 种 群 波 动 。 波 动 被 描述 成 为 两 条 相互 ta BA 
90 "的 正弦 曲线 (99) ， 这 是 对 Volterra 计 算 的 说 明 ， 以 后 的 实验 也 得 到 了 类 似 的 结 
果 。 

实际 情况 要 复杂 得 多 ， 首 先 需要 搞 清 楚 什么 是 捕食 者 ， 其 次 ， 把 数学 上 完全 正确 的 
表达 方法 用 到 生物 学 中 是 否 有 意义 ? 是 不 是 只 有 象 图 100 中 那样 的 曲线 才 不 六 容易 使 人 
误解 ? 是 不 是 所 有 捕食 者 对 被 捕食 者 种 群 所 起 的 作用 都 是 相同 的 ? 

为 了 解决 这 些 问 题 ， 我 们 要 共同 弛 看 待 病原 体 、 寄 生 虫 、 拟 寄生 物 (Parasitoi- 
de) 、 食 肉 动 物 和 食 草 动物 。 当 然 种 间 竞 争 对 一 种 生物 的 现存 量 也 能 起 到 与 捕食 者 相 
似 的 作用 《图 98) ， 所 有 这 些 因 子 都 能 够 损害 生物 体 ， 也 许 借 此 可 以 控制 种 群 密度 。 这 
样 笼统 地 讲 显然 也 有 缺点 ， 广 义 的 “捕食 者 ”可 以 比 “ 被 捕食 者 ”小 得 多 (如 病原 
‘); 可 以 和 被 捕食 者 一 样 大 〈 许 多 寄生 蜂 ) , 也 可 以 比 被 捕食 者 大 得 多 GB 鲸 - 磷 
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图 98 捕食 者 与 被 捕食 者 个 体 大 小 的 关系 。 寄 生 虫 比 被 捕食 者 小 得 多 ， 滤 食 
者 比 被 捕食 者 大 得 多 2. MAME DAREMA, c. HREM, 
d. 织 网 性 罗 蛛 ! LAER OR. DH, e。 圆 网 阁 蛛 ; FEM 

= 寄生 蜂 、 寄 蝇 科 昆 虫 等 〈 根 据 了 nders，1975 修 改 》。 
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图 99 ” 捷 食 者 与 被 捕食 者 的 关系 〈 根 据 Lotka-Volterra 方 程 ) 。 从 数学 角度 
看 ， 这 个 模式 图 是 正确 的 ， 但 是 图 100 更 易于 理解 
( 引 自 Wilson 和 Bossert, 1973) ° 
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图 100 同 图 99。 但 是 数量 关系 更 
为 珊 真 ,捕食 者 (寄生 虫 或 病原 体 
除外) 从 不 会 比 被 捕食 者 数量 大 ， 


因此 ， 捕 食 者 的 周期 不 象 被 捕食 
者 的 周期 明显 。 


i) 。 不 同类 型 的 捕食 者 〈 起 不 同 作 用 ) 与 被 捕 
食 者 的 个 体 六 小 的 关系 见 图 98。 

把 植物 与 动物 的 关系 看 成 捕食 者 与 被 捕食 者 
系统 进行 现代 的 、 定 量 的 分 析 还 是 极 少 的 。 RE 
正常 情况 下 可 以 吃 掉 野 燕麦 (Avena fatua) 种 
子 的 75%; AK XX (Hordeum le porinum) 
PF W944%; HERS (Bromus diandrus) i F 
H937%, HrheseR CAvena) 是 它们 最 爱 吃 的 
植物 ， 它 们 使 这 些 一 年 生 植物 减少 62%% 或 30% 
结果 使 燕麦 属 植物 的 个 体 增 大 而 且 增 加 种 子 量 ， 
所 以 一 年 生 草本 植物 相对 频 度 的 年 差别 可 能 在 很 
大 程度 上 取决 于 食 种 子 的 鼠 种 群 〈Borcherty 
Jain, 1977) . 


在 第 36 页 我们 讨论 了 个 体 大 小 对 新 陈 代 谢 的 意义 ， 个 体 小 的 生物 比 个 体 大 的 生物 
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代谢 率 高 ， 繁 殖 率 高 ， 免 比 狼 、 鼠 比 白 锅 、 晶 比例 的 繁殖 素 高 。 只 有 当 捕 食 者 与 被 捕食 
者 的 个 体 大 小 祖 同 ， 而 且 具 有 祷 同 的 生殖 潜能 时 ， 才 能 够 出 现 图 99 和 图 100 所 示 的 关系 
( 指 封 闭 的 系统 ) 。 当 捕食 者 比 被 捕食 者 天 得 多 时 ， 捕 食 者 的 繁殖 率 低 ， 此 时 就 不 会 出 
世 这 种 周期 。 野 外 种 群 中 最 著名 的 例 陡 之 一 ， 雪 免 与 痊 猎 的 9 年 周期 波动 Neunjah- 
res—Zyklus) (图 101) 是 Volterra 计 算 的 证 据 。 虽 然 这 个 例子 已 被 证 实 是 确 有 其 事 ， 但 
是 所 作出 的 解释 却 是 错误 的 ， 因 为 在 次 猎 已 经 绝 式 了 的 地 方 雪 免 种 群 仍 毫 无 改变 地 产生 
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图 101 “加 拿 大 兔 和 猴 猎 的 种 群 周期 性 波动 。 解 释 见 文字 叙述 〈 卜 据 
Elton, 3] Tschumi, 1973), 


周期 性 波动 COszillationen) , SRHMRRD ABSLTARABRAD KES 
独 的 种 群 波动 ， 不 是 疮 猎 控 制 雪 免 ， 而 是 雪 免 控制 钴 猎 。 兰 椎 动物 中 所 有 著名 的 捕食 
者 -被 捕食 者 周期 波动 中 都 存在 着 类 似 的 关系 。 在 鼠 大 量 繁殖 的 年 份 ， 是 由 于 鼠 种 群 的 
加 大 决定 了 灰 林 虹 、 长 耳鸣、 署 的 繁殖 率 亦 高 ， 而 并 不 是 这 些 捕食 者 控制 了 鼠 种 群 。 

从 这 个 简单 的 代谢 生理 上 的 考虑 出 发 ， 可 以 得 出 一 个 概括 性 的 预言 ， 〈1) “捕食 
者 ” 越 比 “被 捕食 者 ”小 ，“ 捕 食 者 " 越 可 能 控制 “被 捕食 者 ”。(2 ) 如 果 “ 捕 食 者 ? 
比 “ 被 捕食 者 ”大 ，“ 捕 食 者 ”从 最 开始 就 不 能 控制 “被 捕食 者 ”的 数量 。 

让 我 们 从 这 个 简单 的 代谢 生理 上 的 考虑 出 发 ， 观 察 野 外 种 群 赴 捕 食 者 与 被 捕食 者 的 
相互 关系 。 事 实 上 真正 可 靠 的 研究 是 相当 少 的 。 

对 捕食 者 与 被 捕食 者 的 研究 大 部 分 与 生物 防治 〈biologische Schadlingsbekam- 

pfung) AX , EPMAA\T+ERMA ES Schildlaus) 对 加 利 福 尼 亚 柑 橘 业 〈Zit- 
rusindustrie) 危害 很 大 ， 后 来 引进 了 球 虫 ，1(0 年 后 虫 灾 就 完全 被 控制 住 了 。 然 而 50 年 
DUR Sama Oe me (DT) 时 又 出 现 了 新 问题 ， 滴 滴 涕 消灭 了 标 虫 Ee 
见 第 42 页 ) ， 人 们 必须 重新 引进 并 饲养 标 虫 ， 以 便于 再 度 控 制 蚊 科 昆 虫 (Ehrlich， 
Ehrlich, Holdren) 。 仙 人 掌 属 植物 (Opuntien) 被 引进 效 大 利 亚 当 篇 秘 使 A, 
在 肥沃 的 土地 上 泛 复 成 灾 ， 澳 六 利 亚 科 学 家 们 做 了 最 大 努力 “研究 了 所 有 可 能 的 生物 防 
治 方法 ， 他 们 释放 了 许多 物种 进行 试验 ， 有 一 种 小 的 鳞 翅 目 屁 虫 最 力 有 效 ， 它 们 几乎 
完全 控制 了 仙人 和 营 ， 拒 仙人 洁 排 挤 到 了 很 小 的 范围 ， 出 现 了 平衡 状态 。 黑 点 时 金 丝 桃 
(Hypericum perforatum) 从 欧洲 被 带 进 美洲 后 泛滥 成 灾 ， 后 来 人 们 从 欧洲 引进 了 了 叶 
甲 科 昆 虫 ， 控 制 了 灾害 ， 黑 点 叶 金 丝 桃 虽 然 还 不 是 什么 罕见 植物 ， 但 是 对 美国 农业 已 不 
存在 危害 (Franz@lKrieg, 1972) 。 人 们 疼 粘 流 瘤 病毒 (Myxomatose) 引进 痪 大 利 
亚 后 ， 制 止 了 免 在 这 一 地 区 的 蔓延 ， 为 养 羊 业 重新 提供 了 牧场 〈 见 第 117 页 ) 。 

现在 人 们 往往 用 病毒 防治 森林 害虫 CForstschadlinge ) ， 作 用 十 分 显著 ， 而且 
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能 在 防治 区 内 “HP” (Bulla, 1973) 。 用 核 多 角 体 病毒 (Kernpolyeder-Viren) 
能 够 很 好 地 防治 云 杉 锯 角 叶 蜂 (Ditpriom hercyniae) 、 模 毒 峨 (Lymantria monac- 
ha) Mi Lymantria dispar) 。 从 直 升 飞 机 释放 病毒 能 够 使 它们 致死 ， 阻 油 住 
这 些 昆虫 的 大 发 和 本 (Franz 和 开 fieg，19728 Zethner，1976) 《〈 关 于 害虫 的 生物 防治 
参见 Franz 和 Krieg，19723 植物 的 害虫 参见 Ohnesorge，1976) . FEM (或 ) 病 
原 体 也 能 使 自然 种 群 中 发 生 大 量 死亡 JMR, 1947F RAD WM (Acanthocephalen) 
与 球 虫 病 (Coccidiose) (ARRAY 〈 上 -derente) 数量 下 降 (Christiansen，1948) 。 
只 有 在 宿主 密度 大 时 才 起 作用 的 多 种 寄生 物 复 合 K CPoly-Parasit-—Komplex) i tq 
典 东 部 绒 鸭 的 现存 量 自 1950 年 以 来 产生 了 大 幅度 的 波动 〈Persson，1974) 。 

在 上 述 情 况 下 控制 者 比 被 控制 者 个 体 小 ， 繁 殖 得 快 。 用 较 大 型 捕食 者 进行 生物 防治 
的 试验 或 者 是 失败 了 ， 或 者 是 出 现 了 特殊 的 情况 。 大 型 捕食 者 在 什么 情况 下 才能 控制 住 
较 小 的 被 捕食 者 呢 〈 象 图 102 所 示 的 那样 ) ? 在 季节 变化 显著 的 地 区 可 以 解释 这 种 效 
应 ， 冬 季 和 恒温 动物 的 食物 需求 量 也 很 高 ， 并 且 整 个 冬季 都 处 于 活动 状态 ， 而 变温 动物 在 
冬季 处 于 不 活动 的 清 育 阶段 ， 大 多 数 捕食 者 有 可 能 在 5 一 6 个 月 内 梧 不 能 繁殖 的 被 捕食 
者 数量 减少 。 还 有 南极 洲 的 许多 专 性 捕食 者 AR. BH. AM) 能 够 控制 磷 是 
(Krill) 种 群 〈 笃 游 性 甲壳 类 ， 磷 是 属 瑟 xppnausia) ， 温 度 很 低 时 磷 虾 需要 2 一 4 
年 才能 达到 性 成 熟 ， 而 恒温 的 捕食 者 总 保持 较 大 的 活动 性 ， 温 度 低 时 还 需要 很 高 的 食物 
量 。 近 年 来 人 们 也 常常 讨论 有 蹄 类 Ca. E) 对 森林 的 作用 ， 虽 然 动物 仅仅 消耗 植物 生 
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图 102 1926—1958 年 中 Steckby SERFRPEARHARPHBRHK 
(1), PRB AH C2). SFEAKRR PERS (Bupalus 
binicrius) 的 越冬 师 数 (3 ) ， 以 及 邻近 松林 中 CHA RAK 受到 
RP) BRMBMR C4) CAH Herberg, 3] 4 Schwerdtfeger) 。 

鸟 类 栖息 地 的 结果 是 矛盾 的 ， 一 般 第 二 次 和 第 三 次 的 岛 类 孵化 数 BE 
降 ， 生 产 力 很 难 提 高 ， 虽 然 采 取保 护 鸟 类 的 措施 能 使 单位 面积 的 鸟 类 
数量 增 至 8 一 在 倍 《〈Steina，1960a 和 Pb) ， 使 昆虫 数量 减少 了 1/8， 

但 是 ， 植 食性 昆虫 减少 了 33 鸡 ， 捕 食 者 减少 了 28%， 腐 食 者 减少 了 
26 和 ， 寄 生 者 减少 了 549。 增 加 岛 类 的 栖息 数量 影响 了 经 济 意 义 上 森 

林 的 “保护 价值 ? 。 


产 的 有 机 物质 中 的 极 小 部 分 ， 但 是 它们 竞 能 在 密度 不 大 的 情况 下 破坏 森林 ， 阻 止 森 林 再 
+, 最 终 变 森 林 为 草原 。 就 是 在 冬季 鹿 和 狗 也 只 吃 植物 的 嫩 芽 和 软 材 (Weichhalzer) 
墩 枝 的 树 皮 ， 这 样 就 使 得 这 些 动物 的 影响 成 倍 地 加 大 。 CRAVE MAE, 
冬季 从 夏季 宿 邮 迁移 到 沿 河 的 低地 ， 待 积 雪 融化 时 迁 回 ， 现 在 这 些 路 被 切断 了 ， 使 得 动 
物种 群 密 产 不 大 时 就 能 给 森林 造成 重大 的 损失 ) 。 在 季节 变化 明显 的 地 区 ， 变 温 被 捕食 
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者 与 恒温 捕食 者 中 能 够 出 现 例外 的 情况 ， 但 是 在 这 种 情况 下 捕食 者 必须 是 多 食 许 的 ， 即 
不 专 吃 某 种 特殊 的 食物 ， 绝 对 的 专 性 捕食 者 不 能 够 起 这 种 控制 作用 。 

当 捕 食 者 为 多 食性 的 ， 而 且 被 捕食 者 数量 稀少 时 也 能 起 到 相似 的 控制 作用 ， 控 制 数 
量 少 的 被 捕食 者 是 可 能 的 。 当 然 我 们 又 要 问 ， 是 什么 原因 造成 被 捕食 者 种 群 窒 度 低 ? 当 
被 捕食 者 种 群 数量 突破 下 限时 ， 大 动物 对 它们 就 起 不 了 控制 作用 了 。-、 

” 恒温 被 捕食 者 Que) SHRRAA Ol. 8. BAR) WKAR? 这 是 多 年 
来 现代 野生 生物 学 〈《Wildbiologie) 所 探讨 的 一 个 问题 。 人 们 对 苏格兰 自然 保护 区 的 曙 
鸟 进 行 了 研究 ， 雷 鸟 在 这 里 有 许多 天 敌 “〈 和 项 、 野 猫 、 狐 、 融 、 金 有 于) 。 雷 鸟 冬 季 结 群 飞 
过 集 区 ， 春 季 雄 鸟 占领 占 区 ,并 且 保 卫 辽 界 , 防 止 邻 居 人 侵 。 占 区 的 大 小 是 由 多 种 因子 决 
定 的 ， 对 此 我 们 已 经 谈 过 ( 见 第 102,109 页 ) 。 雷 鸟 经 过 几 年 的 繁殖 后 并 非 所 有 雄 鸟 都 能 找 
到 条 件 好 的 占 区 ， 过 剩 的 峻 鸟 和 雄 乌 迁徙 到 不 太 有 利 的 生境 中 或 者 仍 果 在 原来 的 
生境 中 。 它 们 不 断 地 受到 有 占 区 的 雄 鸟 的 攻击 ， 不 得 不 停留 在 领域 与 领域 间 的 边 
界 上 ， 它 们 在 这 里 不 断 地 受到 驭 扰 ， 处 于 运动 状态 ， 不 断 地 被 追赶 ， 没 有 占 区 的 动物 和 
被 排挤 到 不 利 小 生境 中 的 动物 都 会 唱 到 捕食 〈 这 个 事实 对 自然 保护 具有 重大 意义 ， 一 个 
由 于 小 生境 改变 而 变 得 稀少 ， 不 得 不 在 亚 适 生境 中 生活 的 物种 受到 和 天敌 的 压力 要 
比 在 最 适 生 境 中 生活 的 物种 大 。 在 亚 适 经 济 森 林 中 捕食 者 给 松 鸡 造 成 极 大 损害 的 原因 可 
能 也 就 比较 清楚 了 ) 。 占 区 内 的 动物 不 会 受到 损害 ， 动 物 对 它们 的 占 区 识别 能 力 很 强 ， 
它们 区 知 每 个 藏身 之 处 ， 也 不 经 常 争斗 ， 这 样 它 们 可 以 发 现 半 国 的 天 敌 ， 使 它们 免 遭 捕 
食 者 的 攻击 。 并 非 被 捕食 者 种 群 中 的 每 个 个 体 都 平均 地 受到 捕食 者 的 影响 ， 这 个 事实 使 
问题 更 加 复杂 化 了 。 如 果 在 被 捕食 者 经 过 有 利 的 繁殖 期 后 去 除 捕食 者 ， 有 占 区 的 动物 就 
会 与 无 占 区 的 动物 相 斗 ， 使 占 区 中 的 动物 仍然 处 于 不 断 驭 扰 状 态 ， 在 这 种 条 件 下 繁殖 率 
急剧 下 降 。 捕 食 者 捕食 的 是 那些 被 捕食 者 中 的 “剩余 动物” CberschuBtiere) ， 借 
此 使 被 捕食 者 的 生产 量 增加 。 这 个 例子 似乎 带 有 普遍 性 ， 在 多 种 鼠 类 以 及 廊 鼠 中 都 得 到 
了 这 样 的 结果 。 下 述 研究 也 说 明了 这 个 事实 的 普遍 性 ， 很 久 以 来 就 有 报道 说 ， 猛 禽 的 党 
附近 有 一 个 “保护 区 ” 〈Schutzzone) ， 它 们 不 捕食 此 处 的 动物 ， 许 多 鸟 类 常常 在 猛 
禽 的 梨 附 近 营 梨 。Wyrwoll 的 实验 表明 ， 应 该 这 样 来 解释 这 种 现象 ， 苍 座 (Habicht) 
攻击 每 一 个 接近 它们 的 以 及 在 它们 的 营 附 近 的 被 捕食 者 ， 只 不 过 在 巷 鹰 梨 附 近 凡 卵 的 鸟 
类 能 很 好 地 识别 苍 鹰 和 它们 的 飞行 才 径 〈FElugschaeise)， 所 以 它们 不 受 苍 座 的 惊 扰 ， 
不 被 捕食 。 另 一 方面 ， 它 们 也 略 答 受 到 陌生 的 人 侵 者 的 保护 ， 对 占 区 不 熟悉 的 冰 来 人 侵 
44 LAVAS RBHRE. 

—-BSRPHSSMUAKHRE SHKSELXSREECNART ARAM, A 
为 鸣 禽 中 一 般 有 许多 呆 在 占 区 之 间或 在 不 利生 境 中 的 无 占 区 者 。 土 壤 中 的 细菌 有 
可 能 大 部 分 都 处 于 不 活动 的 状态 ， 只 有 少数 完全 处 于 活动 状态 。 也 许 这 是 一 个 普遍 的 原 
则 ， 对 于 物种 来 说 ， 这 是 在 错误 的 时 间 和 地 点 进化 出 来 的 死亡 率 的 调节 者 。 

当 捕 食 者 与 被 捕食 者 个 体 六 小 基本 相同 时 ， 在 实验 室 条 件 下 往往 能 得 到 正弦 波动 
(Sinusschwankung) ， 这 一 点 已 在 原生 动物 〈 草 履 虫 Paramaecium 与 它们 的 捕食 者 
Hi  Didinium), MMAR RAMEMNAES 〈 蒜 起 目 及 其 它 昆虫 与 寄生 蜂 ) 中 得 
到 证 实 。 当 然 在 系统 中 只 有 捕食 者 与 被 捕食 者 ， 或 者 捕食 者 是 专 性 的 时 候 才 有 可 能 出 现 
这 种 波动 。 对 于 专 性 捕食 者 来 说 ， 宿 主 密 度 越 大 越 容 易 找 到 被 捕食 者 〈 或 者 说 传染 性 越 
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大 ) ， 密 度 大 对 寄生 者 和 病原 体 的 传播 有 利 ， 因 此 种 群 密度 急剧 下 降 时 几乎 总 是 伴随 有 
疾病 或 寄生 现象 。 所 以 很 难说 明 种 群 密度 下 降 是 由 于 疾病 、 寄 生还 是 由 于 自我 调节 作用 
而 引起 的 SAA) ,这些 因子 也 可 能 局 时 起 作用 ， 只 是 其 影响 程度 有 所 不 同 〈 见 
Ha5rnfeld，1978)》 。 处 于 大 量 繁殖 高 峰 的 生物 〈 人 不管 是 由 于 自我 调节 作用 ， 还 是 由 于 
食物 短缺 或 遗传 因素 所 造成 的 ) 对 病原 体 和 寄生 者 都 非常 敏感 。 在 种 群 大 发 生 时 ， 多 食 
性 捕食 者 (Generalisten) 只 能 在 种 群 数量 上 升 的 初始 阶段 作用 于 被 捕食 者 〈 见 100 页 ) ， 
ims tet 食 者 (Spezial- 
st) 则 能 够 作用 于 达到 了 繁 


24- o 北美 短 尾 购 铺 属 殖 高 峰 期 的 被 捕食 者 。 如 果 
18 ———- HERE 捕食 者 在 一 定 程 度 上 转 为 捕 
12 食 其 它 被 捕食 者 ， 就 不 会 出 
8 Are 现 两 条 平行 相 移 的 波动 曲 
Yo . 线 。 
b 当 被 捕食 者 的 数量 增加 
24- 
phe hax oem 时 ， 非 专人 捕食 者 对 此 会 作 
Ht A HH Ez by (Holling, 
aii 1966) ， 首 先是 数值 反应 
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(numerische Reaktion) 

(A103) : 单位 面积 中 : 捕 
食 者 的 数量 增加 。 在 自然 界 
中 捕食 者 的 数量 通过 迁 人 或 
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= Se saree 是 功能 反应 Cunktionelle 


[人 SP 繁殖 而 增加 ， 但 是 数量 的 增 
a 加 不 是 无 止境 的 ， 领 域 有 限 
一 防止 了 种 群 密度 过 大 。: 其 次 


. | 每 英 让 中 茧 的 密度 (单位 : 千 不 》 


图 103 a—c 捕食 者 与 被 捕食 者 系统 中 的 数值 反应 和 功能 

RY sR BLARB RAM, RAMOMT THRE H 

HWA. b. RAM RORA HH A OB 

群 密 度 〈 根 据 蔓 数 计算 的 ) 的 增加 而 增加 。c, 根 据 (a) 和 (b) 

得 出 的 结果 ， 随 着 草 密 度 的 增加 ， 捕 食 者 所 捕食 的 茧 的 

百分率 也 明显 上 升 ， 达 到 最 大 值 后 又 迅速 下 降 ( 根 据 
Hollingy， 引 让 9chrader，1974 修 改 ) 。 


Reaktion) (A103): 当 被 
捕食 者 的 数量 较 大 时 ，; 捕食 
者 比 在 正常 情况 下 捕食 更 
多 的 被 捕食 者 。 假 设 捕食 者 
捕食 10 种 被 捕食 者 ， 同 时 所 
有 被 捕食 者 的 频 度 都 是 相同 


的 ， 那 么 捕食 者 吃 掉 的 每 种 被 捕食 者 的 数量 就 是 相同 的 。 如 果 某 一 种 被 捕食 者 的 数量 增 
加 ， 那 么 捕食 者 捕食 这 种 功 物 的 数量 也 增加 ， 这 种 效应 到 了 一 定 牌 度 就 会 比 纯粹 的 数学 
计算 要 明显 得 多 ， 显 然 捕食 者 能 既 快 又 好 地 发 现 经 常 出 现 的 被 捕食 者 。 

然而 我 们 看 问题 又 过 于 简单 了 。 一 方面 捕食 者 偏 于 捕食 它们 所 熟识 的 被 捕食 者 ， 这 
就 有 可 能 发 现 不 了 其 它 被 捕食 者 。 另 一 方面 ， 捕 食 者 又 捕食 那些 奇特 的 、 看 上 去 不 普遍 
的 生物 ， 这 是 两 个 相互 矛盾 的 论据 ， 对 这 两 点 都 有 各 自 的 例子 。 浦 食 的 作用 可 以 使 被 捕 
食 者 从 常见 型 变 为 稀有 型 ， 吸 食 黄 色 谷 粒 的 鸡 能 够 在 谷物 堆 中 寻找 合 粒 ， 而 不 去 吸食 堆 
中 其 它 颜色 的 东西 ， 当 黄色 谷 粒 点 多 数 时 所 形成 的 是 典型 的 功能 反应 。 当 黄色 谷 粒 几 乎 
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被 吃 完 时 ， 鸡 就 不 再 寻找 这 种 “常见 型 ”， 而 去 寻找 那些 剩 下 的 “稀有 物 ” 了 。 这 个 简 
单 的 实验 说 明 ， 在 野外 观察 中 不 能 简单 地 肯定 一 种 动物 是 喜好 捕食 “常见 的 ”还 是 喜好 
捕食 “不 常见 的 ”被 捕食 者 ， 要 了 解 捕食 者 的 捕食 “历史 尖 - 《人 参见 Curio，1976) 。 在 
这 方面 还 要 进行 许多 全 为 学 与 生态 学 的 边缘 学 科 工 作 。 

数值 反应 及 功能 反应 使 捕食 者 给 处 于 中 等 水 平 的 被 捕食 者 造成 特别 高 的 压力 ， 如 果 
被 捕食 者 超过 了 中 等 水 平 的 界限 ， 捕食 者 的 密度 就 不 能 再 提高 了 ， 同 时 被 捕食 者 捕食 的 
个 体 数 量 超 比例 地 减少 。 这 个 反应 是 我 们 人 类 容易 理解 的 ， 我 们 也 不 愿意 每 天 都 吃 同样 
的 东西 。 被 捕食 者 密度 很 大 时 ， 多 食性 捕食 者 只 能 造成 有 限 的 影响 ， 只 有 专 性 捕食 者 才 
能 带 来 很 大 的 影响 ， 因 此 观察 捕食 者 与 被 捕食 者 时 必须 把 专 性 的 和 多 食性 的 捕食 者 区 分 
oir) 
 TERMASBAT: “捕食 者 ” 比 “被 捕食 者 ”个 体 小 得 多 ， 见 会 出 现 种 群 波动 ， 
但 是 往往 不 入 波动 就 会 消失 ， 稳 定 后 的 “被 捕食 者 ”密度 比 实验 开始 时 的 种 群 密度 低 ; 
igo, 采用 生物 防治 法 获得 成 功 的 情况 就 是 这 方面 的 例子 。: 也 可 能 是 由 于 捕食 者 与 被 捕 
: 食 者 种 群 的 遗传 变化 使 波动 消失 。 捕 食 者 把 被 捕食 者 捕 光 后 ， 它 们 目 己 世 跟 着 死 掉 。 那 
些 略 遭 捕 食 老 袭 击 就 死亡 的 被 捕食 者 也 同样 从 种 群 中 被 剔除 出 去 。 

澳大利亚 粘 沪 瘤 病毒 和 免 的 周期 变 
化 就 是 这 种 共同 进化 的 例子 〈 图 104) 。 
WAKA N38 (Kuskus) 引进 新 西 
兰 后 也 曾经 出 现 了 类 似 的 现象 。 这 种 有 
袋 类 动物 以 食用 校 叶 为 生 ， 在 澳大利亚 
这 种 食 草 动物 是 无 足 轻重 的 ， 而 它们 在 
新 西 兰 大 量 繁殖 后 许多 核 树 死亡 ， 但 是 


也 后 这 种 有 袋 类 动物 在 新 西 兰 就 象 在 澳 

大 利 亚 一 样 ， 起 着 不 重要 的 作用 ， 在 这 

期 间 可 能 发 生 了 共同 进化 。 澳 大 利 亚 的 流行 其 

树 中 含有 足够 的 次 生物 质 ， 能 防止 袋 狠 图 104 BWW a, WK 利 亚 
ARR AUGER, 人 和 人 
以 后 由 于 袋 貂 在 新 西 兰 大 量 繁殖 使 树 受 Tigerstedt，1974) 。 


到 选择 压力 ， 只 有 具 次 生物 质 的 个 体 才能 存活 下 来 ， 这 些 毒 素 使 袋 貂 不 能 只 靠 核 树 为 
生 ， 还 必须 取 食 其 它 植物 (Freeland 和 Winter，1975) 。 

人 们 在 实验 室 中 观察 到 个 体 大 小 相同 的 捕食 者 和 被 捕食 者 出 现 长 期 波动 ， 而 在 野外 
条 件 下 出现 这 种 情况 往往 是 不 可 能 的 。 恒 温 被 捕食 者 和 捕食 者 的 波动 具有 其 它 意 义 E 
网 第 113 页 )。 如 果 我 们 用 所 有 这 些 证 所 描绘 出 一 幅 图 ， 也 许可 以 得 到 下 述 假说 ， 有 一 类 
捕食 者 在 被 捕食 者 种 群 密度 小 时 起 作用 ， 当 被 捕食 者 处 于 中 等 或 高 密度 时 则 对 被 捕食 者 
没有 影响 。 另 一 类 捕食 者 主要 对 中 等 的 、 逐 渐 上 升 的 被 捕食 者 种 群 密度 起 作用 ， 此 外 ， 
还 有 只 对 高 密度 被 捕食 者 起 作用 的 捕食 者 。 比 被 捕食 者 个 体 大 的 捕食 者 属于 第 一 类 ， 与 
被 捕食 者 个 体 大 小 祖 同 的 的 捕食 者 属于 第 二 类 ， 很 小 的 病原 体 和 寄生 物 属 于 第 三 类 。 当 
被 捕食 者 密 及 较 低 时 ,: 个 体 六 的 捕食 者 也 能 找到 它们 ， 因 而 能 够 对 它们 产生 影响 ， 而 个 
体 小 的 微生物 则 能 支配 高 密度 的 宿主 。 这 幅 图 几乎 很 好 地 证 实 了 许多 捕食 者 共同 作用 就 

“li7。 


能 使 被 捕食 者 保持 较 低 密度 的 事实 。 

在 物种 很 多 的 地 方 ， 动 物 不 能 元 分 利用 它们 的 生态 湾 能 ， 种 群 密度 从 未 达到 条 告 容 
许 的 程度 ， 因 此 ， 许 多 生态 上 很 相似 的 物种 能 够 生活 在 同一 个 生境 中 ， 例 如 ， 潘 属 的 许 
多 物种 能 在 同一 个 湖 中 共存 〈Coexistenz) (Seitz, 1977) 。 在 热带 珊瑚 礁 和 热带 雨 
林 中 单一 物种 的 数量 低 ， 但 是 物种 的 种 类 多 。 

被 捕食 者 密 葡 低 时 ， 其 繁殖 率 很 高 〈 生 产量 很 高 ) ， 雷 马 的 例子 就 清楚 地 说 明了 这 
企 问 题 。 生 物 几 乎 总 是 处 于 指数 繁殖 期 ， 对 生态 系统 中 的 物质 周转 〈《>toffumsatze ) 
有 重大 意义 〈 参 见 第 147 页 ) ,不 仅 初级 生产 量 增加 ， “因为 年 老 的 、 活 力 低 的 树 比 年 轻 
的 树 易 受 损害 ， 所 以 在 竞争 中 被 剔除 ) 。 而 且 分 解 速率 加 快 。 (因为 土壤 细菌 Boden- 
bakterien 总 保持 低 密 度 ， 所 岂可 以 保持 较 高 的 增殖 状态 ， 参 见 第 178 页 ) 。 

最 终 我 们 可 以 总 结 出 捕食 者 -被 捕食 者 关系 的 概括 性 假说 :捕食 者 与 被 捕食 者 复合 

体 区 这 样 的 方式 共同 进化 ， 即 被 捕食 者 保持 最 高 的 生产 力 ， 这 样 生态 系 统 的 周转 加 速 。 
如 果 适 应 捕食 者 复合 体 〈 参 见 第 109 页 ) 在 种 群 局 期 波动 中 能 规律 竹 地 突破 容纳 量 , 就 会 
表现 出 高 现存 量 (Bestand .与 高 生产 力 相互 排斥 的 现象 ， 实 际 上 在 种 群 数 量 处 于 高 蜂 
时 繁殖 停止 ， 生 产量 停止 增长 〈 或 为 负 值 》 。 上 只 有 当 现 存量 较 低 时 才 有 可 能 达到 最 大 生 
产 力 。 这 对 于 了 解 最 大 收获 量 是 十 分 重要 的 。 把 某 一 地 区 内 的 捕食 者 全 部 去 除 ， 动 物 的 
现存 量 就 会 明显 增加 。 最 近 的 一 系列 研究 工作 证 实 了 这 个 假设 。Reise 1976) 把 捕食 
者 基本 上 都 去 除 后 ， 用 网 纱 笼 把 Sylt 岛 的 一 块 沙滩 隔绝 起 来 ， 实 验 结果 见 表 8 。 哩 然 
不 能 去 除 所 有 捕食 者 〈 甲 壳 类 Caorcizus 依 然 存 在 ! ) ， 但 是 在 纱 笼 的 保护 下 现存 量 明显 
地 增加 了 。 去 除 池 扩 和 湖泊 中 的 鱼 类 岂 能 使 闻 游 动物 数量 增加 ， 这 些 汉 游 动物 中 有 潘 属 
(Seitz, 1977; Confer 和 Mitarb, 1978) , Chaoborus (Stenson, 1978) 和 其 它 水 
生 昆 虫 (Henrikson 和 Oscarson, 1978) 。 捕食 者 的 存在 使 被 捕食 者 的 密度 低 于 理论 
上 的 最 大 密度 值 ， 因 此 ， 生 态 上 很 相近 的 物种 能 够 在 同一 场所 中 生存 ， 因 为 个 体 之 间 的 
竞争 是 很 小 的 〈 参 见 第 147 页 ) 。 

广义 地 概括 一 下 捕食 者 的 活动 所 引起 的 结果 

(1) 捕食 者 引起 被 捕食 者 种 群 遗 传 上 的 改变 ， 同 时 捕食 者 种 群 也 能 够 发 生 遗 传 
的 变化 。 

(2) 捕食 者 使 被 捕食 者 的 密度 降低 。 

(3) 捕食 者 使 被 捕食 者 的 生产 力 提高 。 

这 些 作 用 有 时 分 别 册 现 ， 多 数 情况 下 同时 品 现 。 

在 进化 过 程 中 被 捕食 者 发 展 了 一 系列 对 策 ， 以 便 逃 避 捕 食 者 的 捕食 ， 例 如 ， 免 的 疾 
跑 、 铝 的 疾 飞 。 另 一 方面 ， 这 些 例子 也 表明 了 ， 这 些 并 不 能 保证 被 捕食 者 从 共同 进化 的 
专 狂 捕食 者 面前 逃脱 。 捕 食 者 和 被 捕食 者 的 共同 进化 使 被 捕食 者 适应 捕食 者 不 断 改 善 的 
进攻 方式 ， 也 使 捕食 者 适应 被 捕食 者 有 效 的 逃脱 方式 〈 参 见 Roeder，Curio) 。 动 物 中 
“和 群 》 的 构成 就 是 防御 敌手 的 适应 对 策 ， 一 个 紧密 结合 的 群 所 起 的 作用 相当 于 一 个 个 体 
较 大 的 动物 ， 捕 食 者 要 想 “ 瞳 准 ” 群 中 的 一 个 目标 是 比较 困难 的 ， 因 为 被 捕食 者 的 位 置 
不 断 地 移动 ， 时 而 脱离 视野 ， 时 而 又 出 现 ， 随 之 又 消失 。 另 外 ， 捕 食 者 要 想 隐匿 地 接近 
动物 群 也 更 困难 。 以 群 的 形式 出 现 可 以 较 容 易 地 保护 群 中 的 个 体 ， 例 如 ， 魔 牛 〈Mosc- 
huochse) 常 组 成 圈 儿 ， 把 幼 牛 放 在 中 间 加 以 保护 。 捕 食 者 对 这 种 情况 所 采取 的 适 应 对 
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表 8 在 一 块 海滩 上 去 除 捕食 者 、 罩 上 纱 笼 后 所 得 到 的 结果 。 企 体 数量 增 至 生 们 以上 
(5|BReise, 1976) 。 


a HR & FF 对 照 组 实验 组 CB ) 
A RM 21 30 
MMA hk . 
乌 蛤 属 8 TAT 
其 它 三 种 6 25 
RBA ORK) (HA) 3 1 
REAR 183 764 
海 稚 虫 属 15 21 
BERR 8 15 
. Microphthalmus 3 27 
小 头 虫 属 4 16 
尖 稚 虫 属 <1.0 毫 米 帘 115 113 
S104 KK 3 8 
多 毛 纲 LM 20 27 
Wy BR SS FR 22 35 
端 足 目 〈 两 种 ) 5 2 
Carcinus 〈 幼 体 ) 1 26 
物种 密度 21 22 
个 体 密 度 417 = 1827. 


策 是 力图 把 个 体 从 群体 中 驱逐 出 来 。Doble 977) 研究 了 与 一 种 狗 H (Hecht) (A 
RAH Esox lucius) 生活 在 一 起 的 小 赤 梢 鱼 CModerlieschen, Leucaspius delineat- 
us) 群 ， 并 且 证 实 了 这 一 点 。 当 鱼缸 中 没有 狗 鱼 时 ， 小 赤 梢 僵 结 成 较 松 散 的 群 ， 有 狗 鱼 
时 小 赤 梢 鱼 群 则 十 分 紧密 〈Rippell 和 G5Bwein，1972) 。 光 强度 较 低 时 群 较 疏松 ， 由 
于 狗 鱼 的 眼睛 在 这 种 条 件 下 仍 能 追 视 猪 物 ， 因 此 ， 黄 昏 时 小 赤 梢 鱼 是 狗 重 偏爱 的 被 捕食 
者 。 水 生 昆 虫 常常 在 夜晚 ， 当 鱼 类 看 不 见 时 羽化 。 白 天 随 水 体 上 升 的 晴 有 相当 一 部 分 被 
， 鱼 吃 掉 ， 与 此 相反 陆 生 昆虫 则 大 部 分 在 上 午 羽 化 (Remmert, 1963, 1976) 。 

RBM CWeiBtanne) 和 冷杉 球 是 〈4deloes piceae) 是 进化 系统 中 揭 经 暴 例子 。 
冷杉 球 蚜 固着 在 树 皮 上 ， 繁殖 得 很 快 ， 这 样 使 银 枞 皮层 薄 壁 组 织 形成 坏死 ， 当 冷杉 球 是 
得 不 到 汁液 后 ， 只 在 个 别 地 方 HERA 1) 有 少数 冷杉 球 蚜 存 活 。 树 生长 几 年 以 后 
坏死 消灭 ， 冷 杉 球 蚜 又 能 重新 繁殖 ， 而 冷杉 属 (Abies) 的 其 它 物 种 《如 北美 的 物 种 ) 
不 具有 这 种 防御 机 制 ， 因 而 传人 这 里 的 冷杉 球 姬 是 一 种 十 分 危险 的 害 唱 (Zwolfer, 
1970) 。 

在 大 多 数 情况 下 共同 进化 的 步子 较 小 ， 而 且 不 明显 ， “技术 突破 ” 则 可 以 改变 整个 
系统 。 软 骨 鱼 和 真 骨 鱼 解决 了 海洋 中 的 含 盐 量 问题 ， 从 淡水 返回 海洋 如 同 陆 生动 物 重 返 
海洋 一 样 ， 给 感觉 器 官 带 来 了 最 大 的 “技术 草 新 "。 侧 线 系 统 、 效 率 高 的 眼睛 以 及 庞大 的 
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中 枢 神经 系统 《ZNS) 都 是 实例 。 原 始 海洋 动物 不 能 阻止 这 个 技术 上 的 新 领域 出 现 。 
由 此 也 可 以 解释 为 什么 当 鱼 类 出 现时 ， 乌 贼 的 亲戚 〈 菊 石 ) 就 随 之 消失 了 。 小 型 恒温 动 


物 中 也 有 这 种 “技术 突破 ”， 它 们 在 气候 较 冷 时 可 以 胜 过 同样 个 体 大 小 的 变温 IR FT 动 - 
物 。 今 天 我 们 根据 恐龙 庞大 的 又 体 推 知 它们 可 能 也 曾经 是 恒温 动物 ， 但 是 还 不 能 断定 它 . 


们 具有 多 大 的 、 走 正 的 调节 能 力 。 

大 部 分 植物 含有 次 生物 质 ， 一 般 称 之 为 “植物 保护 剂 ?, 它 可 以 防止 植 食 者 食用 植物 
(具有 植物 间 毒 素 抑制 作用 ， 参 见 第 59 页 ) ， 但 是 在 进化 过 程 中 也 出 现 了 专 性 捕食 者 。 
烟草 天 蛾 不 怕 尼 十 丁 ， 袋 能 (Koala) 、 袋 貂 以 及 许多 昆 皇 都 食 有 毒 的 核 叶 。 所 有 这 些 
方式 都 只 能 抵制 住 多 食性 捕食 者 , 而 不 能 抵制 住 与 被 捕食 者 共同 进化 的 专 性 捕食 者 s 最 重 
要 的 避 敌 对 策 是 使 敌手 不 可 预料 ， 例 如 ， 逃 路 ， 免 会 在 捕食 者 不 留神 时 突然 改变 方向 逃 
跑 。 许 多 动物 常常 变换 生境 , 回 游 鱼 类 从 淡水 转 到 海洋 或 从 海洋 转 到 淡水 ， 致 使 鱼 类 寄生 
虫 完 全 死亡 ， 这 种 生理 上 的 冲击 是 寄生 虫 不 可 预料 的 ， 昆 虫 在 淡水 与 陆地 之 间 变 换 生 境 
的 现象 也 与 之 类 似 。 用 化 学 方法 避 敌 也 是 有 效 的 。 如 果 次 生物 质 是 多 基因 遗传 的 ， 即 便 
是 专 性 捕食 者 也 不 能 预料 在 某 个 植物 个 体 中 含有 哪 种 次 生物 质 。 通 过 进化 来 对 付 不 可 预 
料 的 次 生物 质 的 组 成 是 不 可 能 的 。 尽 管 在 这 个 系统 中 也 有 个 别 个 体 缺 少 次 生物 质 ， 并 且 
几乎 受到 所 有 食 草 动 物 的 袭击 ， 但 是 这 只 是 物种 对 适应 所 付出 的 代价 〈Dolinger 和 Mi- 
tarb, 1973) 。 遗 传 性 抗 寄生 物 和 抗 病原 体 的 现象 显然 也 是 建立 在 这 种 多 基因 系统 的 基 
础 之 上 。 果 晶 属 中 有 些 物 种 的 突变 型 能 把 寄生 蜂 产 下 的 卵 用 一 种 特殊 的 组 织 包 庄 住 ， 使 
其 死亡 。 这 样 寄生 蜂 并 非 每 刺 一 下 都 能 成 功 ， 成 功 与 否 是 不 能 预料 的 。 许 多 动物 种 群 密 
度 的 周期 性 变化 也 是 不 可 预见 的 ， 这 是 一 种 避 敌 允 策 〈 图 105) 。 
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图 105 ”芬兰 北部 几 种 小 哺乳 动物 的 种 群 周期 。 根 据 诱捕 法 获得 数据 
《根据 Lahti 和 Mitarb，1976) (MFA, 夜晚 数 x BHR 
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北美 13 年 和 17 年 赚 (Zikaden) 周期 是 著名 的 例子 (Alexander 和 Moore) 。 在 同 
一 个 地 区 多 数 蝉 只 产 -一 次 卵 ， 过 13 年 或 17 年 才 到 地 面 上 来 ， 幼 虫 象 其它 蝉 一 样 生活 在 地 
下 ， 那 些 以 这 些 无 数 的 幼虫 为 生 的 动物 在 它们 的 这 些 食物 突然 消失 时 只 能 俄 死 。 然 而 成 
虫 会 大 群 地 突然 出 现在 树冠 上 ， 它 们 的 数量 之 天 足以 引起 捕食 者 的 数值 反应 或 功能 反 
Ks AINSI SA, MSR RAIS CMA TI, TER Sear nS ARG A 
度 比 在 一 般 森 林 中 要 低 。 对 于 人 类 来 说 ， 这 是 一 个 规律 性 的 13 年 或 17 年 局 期， 但 是 ， 对 
于 其 它 敌 手 来 说 ， 这 是 一 个 不 可 预料 的 大 繁殖 或 不 可 预料 的 种 群 甬 冲 。 适 应 这 种 情况 的 
进化 是 不 可 能 发 生 的 。 

同样 的 例子 还 有 飞 星 大 繁殖 、 旅 鼠 、 雪 免 和 鼠 的 周期 性 数量 变动 。 在 种 群 变 动 中 这 
些 动 物 或 是 数量 极 多 ， 引 起 捕食 者 的 数值 或 功能 反应 ， 或 是 变 得 数量 稀少 ， 捕 食 者 寻找 
它们 作为 食物 是 不 值得 的 ， 因 而 以 它们 为 生 的 捕食 者 数量 明显 降低 ， 比 经 过 计算 得 出 的 
多 年 种 群 密度 的 平均 值 要 低 。 

' 这 些 条 件 有 利于 通过 选择 形成 不 同 物 种 的 同步 波 动 (Synchrones Oszillieren) 。 
在 中 欧 不 同 种 类 人 金 怨 子 (Maikaéfer) 的 成 虫 在 闻 种 树 上 取 食 ， 这 是 违反 竞争 排斥 原理 
的 。 但 是 由 于 个 体 数 量 大 ， 抵 消 了 捕食 者 造成 的 压力 ， 所 以 则 时 出 现 便 成 为 一 种 选择 有 
利 性 。 当 金龟 子 不 能 再 存活 下 去 时 竞争 才 起 作用 。 被 捕食 者 的 不 可 预料 性 加 之 附带 的 适 
应 性 〈 蝉 恬 多 年 的 、 至 今 仍 不 了 解 的 方法 准确 地 按 固 有 的 程序 进行 发 育 ， 雷 岛 、 雪 免 、 
ee ee eh Ae eee RARE 
的 生殖 潜能 ) 是 避 敌 的 一 种 对 策 。 

森林 中 的 树 也 发 生 适 应 捕食 者 的 “种 群 波动 ”， 通 常 树 结实 的 时 间 间 隔 较 长 ， 中 欧 
山 毛 样 林 每 2 一 4 年 结实 一 次 〈 图 106) ， 栎 树林 每 3 一 15 年 结实 一 次 ， 但 是 ， 这 是 统 
计数 据 ， 在 极端 情况 下 能 连续 出 现 两 个 栎 树 结实 的 丰 年 (Mastjahr) ， 然 后 15 一 20 年 
内 不 结实 。 丰 年 过 后 贮存 器 官 一 一 通 射 线 Markstrahlen) AMES, PSR SK 
年 的 气候 条 件 好 也 几乎 不 结实 。 每 年 在 通 射线 中 都 要 贮存 能 量 ， 气 候 条 件 好 会 有 利于 再 
.次 出 现 栎 实 丰 年 。 在 没有 样 实 或 栎 实生 产量 的 年 份 ， 在 森林 中 数 平 方 公里 内 也 找 不 到 一 
颗 果实 。 在 丰年 ， 数 量 增 加 了 的 狗 种 群 仅 靠 食用 楼 实 或 栎 实 就 能 度 过 冬季 (BurscheT) ， 
对 于 动物 来 说 这 是 不 可 预料 性 的 波动 ， 结 果 在 这 些 易 被 取 食 的 、 能 量 很 高 的 种 子 中 只 有 
小 部 分 被 动物 所 食用 。 许 多 动物 常常 及 存 种子 作为 食物 ， 以 后 其 中 的 一 部 分 就 被 它们 忘 
掉 了 ， 使 这 些 被 捕食 者 能 够 传播 得 更 远 。 在 中 世纪 栎 实 和 样 实 的 丰年 就 是 猪 的 丰年 ， 因 
此 ， 对 人 类 的 营养 起 了 决定 性 的 作用 。 栎 树 和 山 毛 样 的 现存 量 生长 得 很 稀 松 时 CAF 
原始 森林 ) ， 每 年 都 能 生产 出 大 量 种 子 ， 这 就 是 有 些 我 们 称 之 为 “原始 森林 ?的 基础 。 
这 里 所 谈 到 的 情况 与 人 类 起 源 和 发 展 有 关 ， 在 自然 条 件 下 绝 不 会 形成 这 种 森林 结构 。 
由 于 对 捕食 者 种 群 来 说 是 不 可 预料 的 ， 所 闷 这 些 周 期 具有 选择 有 利 性 ， 受 到 的 损失 
比 种 群 密度 稳定 在 周期 平均 水 平时 要 小 。 另 一 个 选择 有 利 狂 是 ， 这 些 周期 最 大 范围 地 保 
持 同 步 ， 并 且 与 其 它 抵制 同 种 捕食 者 的 敏感 物种 一 起 保持 同 - 步 《图 105， 人 参见 Lab tiFa 
Mitarb, 1976; Hérnfeld, 1978) 。 
解释 引起 种 群 周 期 性 波动 原因 的 文献 极 多 ， 人 们 在 这 个 问题 上 有 着 不 同 的 看 法 。 
种 观点 认为 ， 种 群 局 期 竹 波 动 是 由 物种 的 内 办 引起 的 ， 在 讨论 体内 钟 时 我 们 看 到 了 ”只 
有 排除 一 切 可 能 的 外 界 因 子 ， 周 期 稍微 具有 不 同 的 时 间 长 度 时 才能 说 明 是 内 因 性 周期 。 
9 121。 
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F106 = a—c 树种 生产 量 的 波动 sa1895 一 1955 
年 瑞典 的 云 杉 种 子 生 产 量 (Samenproduktion) 

( 引 自 Svirdsson，1957) 。b.1934 一 1954 年 瑞 
LB RMOROB. HL PR. BR. A 种子 
生产 量 〈 自 上 至 下 ) (4| BSvardsson,1957). 
c. 在 过 去 的 一 百年 中 德国 南部 山 毛 样 和 栎 的 种 
子 生产 量 〈 引 自 Mauter，1964) 。 


对 哺乳 类 和 鸟 类 做 这 种 大 空间 实验 是 不 可 能 的 ， 但 是 无 论 如 何 仍 有 一 些 根据 说 明 有 些 物 
种 可 能 具有 这 种 内 因 性 控制 。 很 可 能 在 周期 变动 中 发 生 了 种 群 的 遗传 变异 ， 在 这 种 情况 
下 外 界 因子 可 能 只 能 起 时 间 指 示 者 的 作用 ， 而 与 现象 本 身 没 有 关系 。 这 些 外 界 因子 可 以 
是 气候 条 件 、 营 养 条 件 、 天 敌 、 疾 病 等 等 ， 它 们 与 生理 钟 时 间 指 示 者 的 作用 一 样 。 在 不 
同年 份 中 对 同一 地 点 的 同一 物种 进行 研究 往往 得 出 相互 矛盾 的 结果 ， 这 种 现象 束 说 明了 
这 个 问题 ， 一 方面 人 们 找 不 出 芬兰 旅 鼠 周期 与 营养 条 件 的 关系 (Kalela) ， 而 另 一 方 
面 又 发 现 了 二 者 之 间 的 关系 (Lahti 和 Mitarb，1976) 。 第 二 种 可 能 是 生态 因子 ， 如 食 
物 、 气 候 、 病 原 体 直接 控制 周期 性 变化 ， 由 于 这 种 节律 的 精确 性 低 ， 所 以 往往 引起 争 
论 ， 但 是 这 种 解释 常常 不 能 解决 问题 ， 食 物 怎 样 节律 性 地 供给 动物 呢 ? Svairdsson 研 究 
了 这 个 问题 ， 他 得 出 了 下 列 结果 :芬兰 和 斯 堪 的 纳 维 亚 半岛 的 树 经 过 相当 均衡 的 时 间 间 
隔 后 就 得 结实 〈 杜 鹏 花 科 植物 也 是 如 此 )。 贮 存 的 物质 被 消耗 后 过 几 年 又 重新 积累 起 
来 ， 当 贮存 的 物质 充足 时 , 形成 肉 花 的 温度 阔 值 就 低 , 贮 存 的 物质 消耗 后 温度 阔 值 就 高 。 
在 均衡 的 气候 条 件 下 ， 种 子 生 产 具 有 内 因 性 节律 ， 但 是 食物 与 周期 之 间 亦 常常 没有 关 
系 ， 然 而 这 也 不 能 成 为 确定 问题 的 反 证 。 森 林 中 种 于 生产 的 丰年 不 是 由 于 有 机 物质 生产 
量 的 提高 〈 因 而 不 用 测量 生产 量 的 方法 ) ， 而 是 由 于 新 陈 代谢 中 形成 的 物质 流 和 贮存 库 
的 流通 。 开 alela 发 现 旅 鼠 周期 和 旅 鼠 喜欢 吃 的 、 能 吸引 昆虫 的 花卉 数量 有 关 ， 因 为 花 
粉 中 含有 起 性 激素 (Sexualhormone) 作用 的 物质 ， 所 以 不 能 排除 这 种 KA, MAR 
有 这 种 关系 取决 于 食物 的 质量 而 不 取决 于 食物 的 数量 。 

第 三 种 解释 是 ， 种 群 周 期 与 太阳 黑子 、 气 候 有 关 ， 但 是 这 种 说 法 没有 得 到 足够 的 证 
实 ， 因为 气候 与 周期 的 直接 关系 不 是 明显 可 见 的 ,不 同 物种 的 同步 化 是 避 敌 的 对 策 , 因 此 
这 个 估价 没有 什么 取胜 的 可 能 。 

我 们 必须 明确 ， 控 制 因子 在 不 同时 期 、 对 不 同 物种 亡 起 的 作用 都 是 极为 不 同 的 ， 所 
以 应 该 避免 进行 推断 。 

旅 鼠 周期 波动 的 峰 十 分 陡峭 ， 观 然 上 升 后 突然 “ 骨 溃 2”， 在 北方 的 田鼠 OE 
Microtus oecommtzls、 普 通 田鼠 M. arvalis) 中 也 有 类 似 情 况 ， 而 生活 在 多 灌木 林地 区 的 
田鼠 《 黑 田 鼠 M. agrestis, HHAARRM. terrestris) 的 周期 波动 曲线 是 平缓 的 。 同 样 , We- 
ndland 在 1975 年 绘制 了 黄 猴 姬 鼠 CApodemus flavicollis) 的 数量 波动 曲线 。 在 毛 腿 沙 
鸡 和 有 些 松 鸡 〈Boncsa umbellus) -中 有 大 量 迁 出 现象 ， 并 被 视 之 为 种 群 崩 溃 ， 而 在 大 ， 
多 数 松 鸡 〈 松 鸡 科 Tetraonidae) 中 很 少 出 现 这 种 现象 。 它们 的 这 种 波动 也 属于 减 幅 波 
动 。 蝗 虫 中 只 有 少数 种 类 在 大 量 繁殖 以 后 迁 出 (= 很 陡峭 的 种 群 波动 峰 , 而 大 部 分 都 具有 
单一 的 波动 峰 ， 显 然 这 是 不 同 的 机 制 在 起 作用 ) 。 

空间 的 不 可 预料 性 也 是 一 种 对 策 。 许 多 生物 不 是 均匀 地 而 是 随机 地 分 布 在 生境 中 ， 
比如 植物 群落 中 的 某 种 植物 就 是 如 此 。 某 一 棵 树 生 长 在 热带 雨林 中 的 哪个 地 方 是 随机 的 

《图 92) 。 非 随机 的 均匀 分 布 意味 着 生物 有 特殊 的 占 区 。 以 随机 分 布 的 生物 为 食 的 生物 
必须 具备 特殊 的 机 制 ， 以 便于 能 够 找到 它们 的 食物 来 源 ， 许 多 生物 都 不 能 做 到 这 一 
Fico 

事实 上 在 生境 中 随机 的 空间 分 布 并 非 是 偶然 事件 ， 而 是 选择 出 来 的 有 利 WD 
式 。Burdon 和 Shilvers 研 究 了 传染 到 谷物 上 的 致 病 真 菌 。 如 果 使 用 传统 的 种 植 方 法 ， 
致 病 真 菌 很 快 就 在 土壤 中 的 植物 根部 大 面积 传播 ， 如 果 不 用 传统 的 播种 方法 ， 而 是 随机 
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地 播种 ， 惑 能 在 很 大 程度 上 防止 疾病 的 传播 。 在 谷物 中 再 闻 种 其 它 植物 则 能 进一步 降低 
FAURE MARE. Taylor (1977) 用 -种 哺乳 动物 〈 食 蝗 饼 Onychomys torridus) 
做 实验 也 得 出 了 相同 结果 。 在 围场 中 这 种 动物 捕食 “成 群 ” 分 布 的 黄粉 甲 幼虫 比 捕食 较 
均匀 分 布 的 黄粉 甲 幼虫 花费 的 时 间 和 精力 要 多 。 随 机 分 布 的 单 -- 个 体 所 受到 损失 是 生物 
为 应 付 这 种 空间 和 时 间 上 的 不 可 预料 性 所 付出 的 代价 ， 但 是 平均 起 来 看 ， 随 机 分 布 的 对 
策 几 乎 使 每 个 天 政 都 处 于 困境 ， 因 为 它们 不 可 能 通过 进化 适应 被 捕食 者 的 六 种 随机 
性 。 

在 进化 中 天 敌 只 能 适应 被 捕食 者 的 可 预见 性 情况 。 当 植 物体 内 合 有 次 生物 质 〈 比 如 
一 种 生物 碱 》 时 ， 对 于 多 食性 食 草 动 物 来 说 这 种 植物 就 不 太 好 吃 : (图 307255 这 样 有 些 
食 草 动 物 仍 食用 这 种 植物 ， 但 是 也 会 有 许多 食 草 动物 不 去 食用 它 ， 如 果 植 物 中 还 含有 其 
它 生 物 碱 ， 那 么 几乎 所 有 食 草 动物 都 要 回避 食用 这 种 植物 。 在 趟 同 进 化 中 还 会 有 个 别 物 
MaKe yin, EVO. FORKED, BRECKER. RASH 
天 政 的 植物 在 进化 过 程 中 会 逐渐 成 为 只 有 一 种 天 敌 、 一 种 专 性 捕食 者 的 植物 全 对 于 植物 
来 说 这 是 一 种 有 利 性 吗 ? 多 食性 捕食 者 可 以 在 根除 了 一 种 被 捕食 者 后 六 再 去 捕食 其 它 被 
捕食 者 ,而 专 性 捕食 者 则 不 能 做 到 这 一 点 , 尖 它 们 使 被 捕食 者 减少 到 一 定 程度 以 后 妃 们 
自己 也 会 随 之 减少 ， 这 样 又 给 植物 以 重新 繁殖 的 机 会 aaa ades hint 
有 利 性 。 rae 

. 在 共同 进化 中 生物 学 上 的 “工资 -价格 螺旋 上 升 ? 和 人 全 elt 得 注 
意 的 。 在 被 捕食 者 与 捕食 者 的 共同 进化 中 存在 着 不 断 的 进化 ， 如 前 所 述 ， 捕 食 者 将 生物 
碱 贮存 起 来 ， 可 防止 它 自 己 被 捕食 。 对 于 松 牙 来 说 烟草 天 蛾 幼虫 就 不 太 好 吃 宛 对 此 不 了 
解 的 松 鸦 吞食 下 这 种 幼虫 后 就 会 把 它 呕吐 出 来 ， 以 后 就 再 也 不 去 碰 这 种 幼虫 子 光 这样 植 
物 就 在 天 政 面 前 保护 了 取 食 它们 的 专 性 捕食 者 。 几 乎 所 有 专 性 捕食 者 都 能 被 不 受 生物 碱 
影响 的 寄生 蜂 所 寄生 。 此 外 ， 拟 态 现象 〈(Mimikry) 往往 是 生物 模仿 某 一 种 - 专 性 捕食 
者 ， 因 为 它们 不 好 吃 ， 许 多 多 食性 捕食 者 不 食用 它们 ， 所 以 对 其 它 物 种 来 说 模拟 庆 们 的 
样子 是 一 种 选择 有 利 性 ， 例 如 ， 斑 蝶 幼 虫 吃 有 毒 的 大 戟 属 植物 和 葛 芦 科 植 物 ， 因 而 成 下 
BASH, HALAS RMR BRASH SRR Cee Set cae ee ar- 
chhi p pus}BRA RABE CLimenites plexippus) ] 。 

也 有 一 些 植物 借助 于 氢 氰 酸 (Blausdure) 防止 动物 捕食 ， 如 白 车 轴 草 (Pri folium 
repens) MAME (Lotu) 的 植物 。 这 些 植 物 只 有 在 最 适 的 地 方 〈 例 如 , 这 两 个 种 
类 只 能 在 海洋 性 气候 条 件 的 影响 下 ) 才能 够 处 理 好 它们 体内 的 毒物 (A107) 8 

了 解 这 些 知 识 具 有 重要 的 经 济 意义 。 生 物 碱 作为 植物 保护 剂 被 视 为 调味 品 志 而 在 我 
们 是 常 的 食物 中 不 需要 植物 的 次 生物 质 ， 因 此 ， 人 们 试图 用 现代 的 植物 育种 方法 式 Pfl- 
anzenziichtung) AMAT AA CRIED FR. EK, DR, RB. LB. KEY wD 
中 的 次 生物 质 。 这 样 做 会 使 这 些 植物 对 那些 喜 食 它们 的 植 食 者 所 发 动 的 攻击 更 为 敏感 ， 
人 类 为 此 需要 使 用 更 多 的 杀 虫 剂 〈Insektizide) ， 这 会 给 我 们 的 食物 带 来 潜在 的 危 
险 。 

与 植物 祖 比 ， 具 有 化 学 性 防御 武器 的 动物 较 少 。 如 前 所 述 ， 大 部 分 动物 的 毒素 米 源 
于 植物 ， 但 是 动物 中 也 还 是 有 一 些 例子 的 。 如 倍 足 类 (Se Blulus) 体内 的 氢 Bs - 
Wi Eh 〈Stinktier) 的 防御 对 策 ， 特 别 是 中 欧 的 气 步 甲 亚 科 昆  (Bombardierka- 
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图 107 白 车 轴 草 野生 种 群 中 生 氨 型 的 分 布 和 频 度 。 黑 色 为 生 氛 型 在 整个 种 群 中 
所 丘 的 比例 。 图 中 还 标 有 一 月 份 的 等 温 线 〈 根 据 Daday, 引 自 Jones,1973) 。 


图 108 ”出 乎 意外 的 避 敌 对 策 。 水 峭 撒 图 109 将 海星 ( 械 海 星 属 4strobecten) MB) i HR 


在 水 面 上 的 松弛 剂 迅 速 扩 散 ， 借 此 它 (Spisula) 动物 旁 时 ， 蛤 师 属 动物 马上 跳 离 沙滩 《 根 
可 以 突然 逃离 捕食 者 〈 引 自 Linse- 据 Thorson) 。 
nmair 和 Jander，1963) 。 w125。 


fer，Brachyinus) 在 遇 到 危害 时 能 距 出 热 的 柄 (Chinone) ， 同 时 发 出 爆炸 志 ， 从 
腺 体 中 释放 出 的 气体 温度 约 达 100% 。 柄 在 一 种 腺 体内 产生 , ASAE CWassers- 
toffsuperoxid) 贮存 在 贮 滑 宫 中 ， 当 遇 到 危险 时 这 两 种 成 份 进 入 一 个 燃烧 室 ， 过 和 氧 化 


氢 经 丛 化 作用 被 分 解 为 氧 和 水 ， 氢 醒 被 氧化 成 醒 。 步 行 虫 的 防御 剂 是 福 尔 马 林 (For- 


malin) (f§1i0) , 
我 们 在 这 里 讨论 了 广义 捕食 者 和 被 捕食 者 关系 的 基础 ， 在 把 这 些 根据 运用 到 野外 中 


去 之 前 ， 必 须 明 确 地 认识 到 ， 这 些 仅仅 是 基础 ， 任 何 伪 离 这 些 基础 的 现象 都 会 存在 一， 
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图 110 ACF FE AL) CR HESchildknecht, 4] H Eisner, 

Sondheimer#ilSimeone, 1970) 。 
只 休眠 期 很 长 〈 可 能 受 光 周期 Photoperiode 控 制 ) 的 小 捕食 者 的 繁殖 率 当 然 要 比 比 它 
个 体 大 、 每 天 繁殖 数 代 的 被 捕食 者 的 繁殖 率 低 。 在 自然 界 中 只 有 两 个 物种 的 生态 系统 极 
少 ， 一 般 都 有 许多 物种 ， 它 们 之 间 的 相互 作用 有 时 是 极其 奇特 的 。 瞳 色 怒 草 蜂 〈Org9i1 
us obscurator) 是 欧洲 松 梢 小 郑 哦 CRhyacionia buoliana) 的 特异 寄生 者 ， 除 此 之 外 
还 有 4 种 寄生 蜂 。4 种 寄生 蜂 共 同 寄生 比 仅 第 一 种 寄生 蜂 寄 生 的 效果 差 , 因 为 后 4 种 寄生 
蜂 只 能 寻 着 第 一 种 寄生 蜂 的 踪迹 才能 找 型 宿主 ， 而 找到 的 宿主 已 被 第 一 种 寄生 蜂 寄 生 。 
然而 它们 也 在 宿主 身上 产 匈 ， 它 们 的 卵 比 第 一 种 寄生 者 的 卵 发 育 快 ， 因 而 它们 在 竞争 上 
占 优势 〈Zw6lfer 和 Mitarb，1976) 。 
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我 们 的 考虑 只 能 为 解决 可 能 出 现 的 问题 提供 一 些 帮 助 ， 对 每 一 种 情况 都 要 分 别 进行 
研究 。 人 们 没有 注意 生物 防治 的 意义 是 根据 基础 的 考虑 而 推断 出 来 的 ， 生 物 防 治 病 虫 害 
所 带 来 的 反作用 在 很 大 程度 上 应 归 诸 于 这 种 推断 。 

在 “最 适 收获 量 (optimaler Ertrag) 问题 ”上 捕食 者 -被 捕食 者 系统 具有 很 大 的 
经 济 意义 。 人 类 为 了 满足 需要 总 想 从 人 造 和 自然 种 群 中 尽 可 能 地 捕获 最 多 的 个 体 或 者 获 
取 最 大 生物 量 ， 同 时 又 不 破坏 种 群 和 生态 系统 ， 以 便于 长 期 得 到 最 高 收获 量 。 广 义 地 讲 
大 类 在 此 处 就 相当 于 我 们 在 这 一 节 中 所 讲 的 捕食 者 。 被 人 类 控制 的 种 群 一 一 家 瘟 和 经 济 
作物 的 问题 比较 简单 ， 没 有 什么 特别 问题 。 有 一 些 严 重 的、 不 直接 和 我 们 有 联系 的 边缘 
问题 ， 单 种 栽培 的 植物 在 很 大 程度 上 对 害虫 缺乏 抵抗 力 ，19 世 纪 初 爱尔兰 大 饥 殴 中 有 三 
分 之 一 的 爱尔兰 人 死亡 就 是 一 个 例子 。 那 时 爱尔兰 人 完全 以 土豆 为 生 ， 一 种 真菌 使 土豆 
死亡 。 这 种 灾难 至 今 仍 使 营养 学 家 不 寒 而 导 ， 今 天 似乎 能 通过 培育 和 栽种 同一 品种 避免 
这 种 灾难 ， 但 是 这 种 高 产品 种 对 养料 和 水 分 不 足 十 分 敏感 〈 见 第 31 页 ) 。 而 且 现 代 的 农 
业 方 法 就 象 热 带 的 砖 红壤 化 危险 一 样 ， 有 使 土壤 侵蚀 的 危险 。 

海洋 的 情况 就 不 同 了 。 人 类 对 海洋 的 开发 仍 处 在 相当 于 狩猎 和 采集 阶段 ， 还 不 能 驾 
驭 海洋 中 的 某 个 物种 。 今 天 海洋 这 个 未 使 用 任何 杀 虫 剂 的 生活 场所 能 提供 给 人 类 约 15 % 
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图 111 a 和 b 模 拟 的 潘 属 种 群 现存 量 与 最 适 收获 量 的 关系 《根据 Slobodkin 和 Richman， 

1956) 。a* 种 群 密度 平均 值 〈 纵 坐标 ) 《每 次 收获 的 百分率 是 固定 的 ) 。 曲 线 上 标 有 收 

获 的 百分率 ) 。b. 收 获 量 的 大 小 《每 次 收获 量 占 总 种 群 的 百分率 是 固定 的 。 每 条 曲线 上 
标 有 收获 的 百分率 ) 。 


e 1127 。 


的 蛋白 质 ， 要 保持 住 这 个 数量 是 现代 渔业 生物 学 的 目的 。 我 们 通过 运用 炬 型 的 方法 能 够 
保证 达到 这 个 目的 (但 是 科学 家 不 能 解决 重大 的 政治 问题 ) 。 

在 陆地 上 也 常常 出 现 类 似 的 问题 。 在 一 些 大 草原 ， 利 用 天 然 大 型 哺乳 动物 可 能 比 种 
植 粮 食 或 饲养 家 畜 更 能 获 利 。 北 欧 冻 原 地 带 的 蚤 鹿 就 是 这 方面 的 一 个 古老 的 例子 ， 具 有 
赛 加 羚 属 动物 的 苏联 南部 草原 也 是 如 此 。 现 在 人 们 正在 讨论 用 同样 方法 利用 东非 和 南非 
的 草原 哺乳 动物 ,在 单位 面积 和 时 间 中 这 些 动物 所 提供 的 蛋白 质 比 家 养 的 动物 多 ,而 且 不 
象 牛 那样 破坏 草原 。 目 前 首要 的 问题 是 居民 不 习惯 于 食用 妓生 动物 的 肉 ， 而 喜欢 食用 牛 
肉 。 欧 洲 人 所 想到 的 仅仅 是 土豆 ， 但 在 食物 短缺 的 压力 下 改变 食物 不 应 该 受到 阻碍 。 另 
外 ， 由 于 气候 炎热 ， 动 物 被 屠宰 后 的 贮藏 和 运输 问题 也 是 阻碍 。 


当然 用 小 型 实验 动物 研究 最 适 收获 量 的 原则 性 对 策 是 简单 易 行 的 。 首先 应 BRR 


slofodkin 和 Richmaan 的 研究 ， 他 们 在 实验 室 条 件 下 饲养 水 &, 捕获 一 定量 的 新 生 水 
蚤 。 他 们 用 单 细 胞 藻类 饲养 水 a, 每 4 天 分 别 取出 0、 25%. 33%. 50%、 66%, 


75%、90%% 的 幼体 ， 这 样 就 产生 了 一 个 受 食物 量 制 约 、 种 群 密度 强烈 波动 的 种 群 ， 种 群 . 


波动 程度 随 取出 动物 的 百分率 增加 而 减弱 ， 同 样 种 群 密度 随 取出 数量 的 增加 而 降低 “〈 图 
111 和 112) 。 小 种 群 的 收获 量 比 大 种 群 高 得 多 ， 这 是 由 于 收获 量 则 线 与 种 群 密度 曲线 正 
相反 。 


过 捕 使 密度 极为 稀 琉 
( 梅 克 伦 堡 湾 , 1930 年 ) 
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大 量 捕捞 使 密度 稀 琉 
:( 波 莫 瑞 湾 ，1930 年 ) 
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图 112 ”波罗的海 中 鳞 《Sctholle) WAKBR CGPBKandler, 4] A Bickmann, 1963) 。 


这 张 图 是 我 们 所 期 望 的 捕食 者 -被 捕食 者 系统 。 从 高 现存 量 中 并 不 能 得 到 高 生产 
量 ， 而 能 够 保证 从 低 现存 量 中 得 到 高 生产 量 。 在 现存 量 较 低 的 同时 利用 资源 是 危险 的 ， 
加 之 不 利 的 外 界 因 了 于 会 造成 过 度 利用 (Ubernutzung), 使 被 利用 的 生 物 灭绝 。 我 们 必 
须 研 究 在 生物 种 生存 的 环 关 条 件 下 捕 掉 多 少 个 体 才 能 得 到 最 适 生 产量 ， 才 能 使 种 群 保持 
高 繁殖 力 。 一 般 来 讲 ， 不 可 能 有 一 个 统一 的 指标 ， 因 为 同一 物种 生活 的 环境 条 件 不 同 ， 
分 布 的 区 域 也 不 同 ， 而 且 不 同 物种 也 不 能 直接 进行 比较 。 

此 外 ， 种 群 密度 降低 到 何 种 程度 才能 使 记 有 后 代 都 能 迅速 生长 〈 无 种 内 竞争 ) ， 达 
到 最 大 的 〈 但 不 是 最 适 的 ) 收获 量 ? 由 于 缺少 种 内 竞争 ， 所 以 选择 出 来 的 不 再 是 最 有 抵 
抗力 的 基因 型 ， 而 是 生长 得 最 快 的 基因 型 。 这 与 森林 经 许 中 的 问题 一 样 ， 木 材质 量 高 的 
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是 那些 在 竞争 力 很 强 的 混交 林 中 生长 的 老 树 “〈 人 参见 第 97 页 贝克 曼 生 长 定律 》 。 在 这 个 问 
题 上 要 找 出 一 个 折 袁 的 解决 办 法 是 极为 困难 的 ， 这 也 正 是 现代 渔业 生物 学 〈Fischerei- 
biologie) 中 的 首要 任务 (SWBickmann, 1963; Hempel, 1977) 。 图 113 是 根据 
许多 野外 和 实验 室 的 研究 绘制 出 的 一 个 模式 图 ,这 个 图 表示 出 了 一 些 参数 。 只 有 分 别 对 每 
一 种 动物 及 其 每 个 场所 进行 试验 和 分 析 才 能 得 出 生物 生产 量 的 最 大 值 (produktions- 
biologisches Maximum) 。 

渔业 生物 学 的 例子 说 明了 把 这 些 关 系 运 用 到 野外 BEAR Alt 过 度 捕捞 
(Uberfischung) 分 为 三 种 类 型 ， 其 中 生长 过 捕 CWachstumsiberfischung) 是 最 
著名 的 。 捕 捞 老 龄 的 、 停 止 生长 的 个 体 可 以 保证 年 轻 的 个 体 生长 率 高 ， 自 然 死亡 率 低 ， 
使 现存 量 减少 ， 但 能 保持 种 群 年 轻 化 ， 保 证 种 群 具有 较 高 的 生产 能 力 。 如 果 这 种 过 捕 不 
过 度 ， 能 使 种 群 保 持 较 高 生产 量 ， 并 且 使 我 们 得 到 较 高 的 收获 量 。 而 再 生 过 捕 〈Nach- 
wuchsiiberfischung) 的 情况 就 不 同 了 。 有 些 物 种 寿命 短 ， 达到 性 成 熟 后 不 再 生长 
， (然后 马上 捕捞 ) 或 者 不 多 产 ， 对 这 些 物 种 仅仅 靠 控 制 捕获 动物 的 大 小 〈 用 一 定 大 小 网 
IR) 就 不 能 获得 持续 收获 量 ， 一 般 需 要 有 保护 区 ， 和 否则 所 有 性 成 熟 的 动物 都 要 被 捕 
捞 掉 ， 使 繁殖 率 下 降 ， 密度 降 低 。 最 后 一 种 类 型 称 为 生态 系统 过 捕 〈Okosystemiiber- 
fischung), 由 于 渔业 的 过 度 利用 可 以 使 某 物 种 的 现存 量 不 能 再 作为 生态 系统 中 的 资源 ， 
因而 不 可 逆 地 被 其 它 物 种 所 代替 ， 例 如 ， 加 利 福 尼 亚 的 沙丁鱼 (Sardine) (美洲 沙 瑙 鱼 
Sardinops caerulea) ， 生 态 系统 已 经 不 可 逆 地 被 改变 了 了 ， 今 天 过 捕 的 沙丁鱼 已 很 少 
见 ， 已 被 经 济 上 不 重要 的 其 它 鱼 类 所 代替 〈Nellen，1978) 。 

海洋 生态 系统 中 物种 繁多 ， 它 们 想 互 制约 ， 相 互 捕食 ， 因 而 海洋 得 业 生 物 学 中 的 情 
Wee. KH (Hering) 主要 捕食 大 西洋 鳃 〈Kabeljau) 的 卵 和 幼体 ， 成 年 
大 西洋 鳃 捕食 大 西洋 挟 。 人 们 曾经 在 北海 的 大 西洋 鲁 和 铺 的 现存 量 已 经 很 低 时 ， 仍 然 天 
量 地 捕捞 它们 ,结果 使 大 西洋 鳃 的 现存 量 大 幅度 提高 (它们 的 久 和 幼体 不 再 被 大 西洋 鲁 和 
ihe) ， 但 是 渔业 的 收获 量 是 相同 的 ， 北 海 重要 经 济 鱼 类 的 总 现存 量 也 基本 不 变 。 大 
量 捕捞 大 西洋 鳃 ， 降 低 它 的 数量 则 可 以 保护 大 西洋 鲁 ， 促 进 鲁 、 铺 繁殖 ， 后 果 是 关 西 洋 
鲁 和 请 又 使 大 西洋 鳃 的 现存 量 减少 。 更 为 复杂 的 是 鱼 类 中 的 同类 自 祖 残 杀 现 象 (Kan- 
nibalismus) ,六 西洋 鳃 会 捕食 掉 许 多 幼 锚 ， 大 西洋 鲁 也 吃 幼 鲜 。 目 前 北海 由 的 大 西洋 鳃 
已 没有 相互 捕食 的 现象 ， 因 为 ， 在 大 西洋 鳃 大 量 出 世 的 年 代 中 大 西洋 询 的 现存 量 很 低 ， 


P Max 


种 群 密度 


图 113 “ 鱼 类 种 群 密度 不 断 增 大 时 生物 生产 量 大 小 的 变化 〈 根 据 Schiperclaus，1967， 引 自 Nellen ， 
1978) : 横 坐 标 ， 种 群 密度 纵 坐 标 ， 生 产量 ，Pmax:， 能 长 期 保持 的 最 大 生产 量 ; A. 未 被 利用 
的 潜在 食物 ， B. 个 体 生 长 ，C,。 鱼 类 总 生产 量 ; D. 一 条 鱼 为 寻 食 所 耗 的 能 量 。 


* 129% 


所 以 年 龄 和 个 体 大 小 都 大 致 相同 。Anderson 和 Ursin (1977) 建立 了 一 个 非常 复杂 的 
“北海 数学 模型 7” (Nordseemodell) ， 描 述 了 复杂 的 、 变 幻 多 端的 情况 ， 这 可 能 是 描 
述 大 空间 中 复杂 的 捕食 者 -被 捕食 者 系统 的 第 一 个 模型 。 

在 收获 时 必须 要 考虑 到 人 类 的 捕获 干扰 (Starung) 会 给 收获 量 带 来 多 大 影响。 
Reichhof (1975) SASH SABA AA KS BAK (Wasservogelgesellschaften) 造成 
的 压力 。 在 狩猎 期 被 打 死 的 水 鸟 数量 并 不 大 ， 种 群 完全 能 够 经 受 得 住 ， 但 是 狩猎 引起 的 
驭 扰 不 断 地 把 鸭 群 从 食物 丰富 的 地 方 赶 走 ， 使 它们 在 取 食 期 处 于 运动 状态 ， 造 成 很 大 危 
害 ， 因 为 鸭 群 在 食物 丰富 的 水 域 中 被 驱赶 ， 无 处 藏身 ， 捕 不 到 食物 。 在 保护 区 应 主要 注 
意 做 到 使 动物 受到 最 小 的 于 扰 ， 而 被 猎人 捕获 的 量 倒 可 以 忽视 。 目 前 还 不 能 说 明 这 种 作 
用 会 给 其 它 生物 带 来 多 大 影响 。 


_ 三、 食物 量 和 种 群 密度 


种 群 必须 其 有 足够 的 食物 基础 才能 维持 下 去 。 食物 贫乏 地 区 的 动物 种 群 密度 比 食物 
丰富 地 区 的 密度 低 ， 表 .9 清楚 地 比较 了 在 具有 不 同 食物 的 各 种 森林 中 鸟 类 的 栖息 密度 s 
我 们 已 经 看 到 “动物 通常 都 是 饥 俄 的 ” 《第 40 页 ) 。 食物 供应 量 与 动物 种 群 密度 之 间 的 
关系 是 很 难 确定 的 ， 不 能 以 生境 中 所 具有 的 食物 为 准 ， 而 应 该 以 可 供给 动物 的 食 
物 为 准 。 并 非 整个 鼠 种 群 、 旅 鼠 种 群 或 雷 乌 种 群 都 供 捕食 者 捕食 ， 供 捕食 者 捕食 的 只 是 
“剩余 动物 ”, 关 于 这 一 点 我 们 在 捕食 者 与 被 捕食 者 系统 中 已 经 谈 到 过 。 并 非 整 个 生境 
中 的 植物 都 是 狗 的 营养 基础 ， 狗 只 取 食 各 种 植物 中 数量 极 少 的 嫩 芽 ， 了 而 人 们 要 想 了 解 
这 个 数量 是 困难 的 ， 特 别 是 把 这 个 数量 与 狗 为 吃 到 嫩 芽 所 消耗 的 能 量 相互 联系 起 来 就 更 
困难 了 。 通 过 人 饲养 实验 能 够 说 明 食物 对 动物 种 群 密度 起 决定 作用 。 下 llenberg 排 除了 任 


何 能 提高 种 群 密度 的 因素 ， 用 一 种 特制 的 精 饲 料 饲 喂 钨 ， 使 围场 中 狗 的 种 群 密度 提高 了 


许多 倍 。 在 食物 丰富 的 条 件 干 鼠 的 种 群 密 度 能 比 野 外 种 群 密度 高 峰 期 还 高 二 十 多 倍 ， 并 
且 在 这 样 拥挤 的 条 件 下 仍 能 继续 繁殖 。 

看 起 来 在 野外 决定 性 的 因子 似乎 不 是 自我 调节 机 制 ， 而 是 特殊 的 营养 基础 ， 然 而 这 
个 结论 是 错误 的 。 首 先 ， 如 果 没 有 东西 围 住 ， 即 便 有 充裕 的 食物 ， 大 部 分 鼠 也 会 从 围场 
中 跑 掉 。 其 次 ， 食 物 基础 的 作用 似乎 决定 种 群 的 领域 六 小 《以 及 临界 密度 ) ， 领域 大 小 
不 是 由 特定 的 物种 或 种 群 所 确定 的 ， 而 是 根据 食物 情况 不 断 发 生变 化 ， 因 此 ， 在 野外 ， 
食物 〈 当 然 是 密度 制约 的 ) 与 密度 制约 的 自我 调节 作用 几乎 是 不 能 分 开 的 ， 它 们 通常 共 
闻 起 作用 ， 共 同 决定 种 群 密度 。 只 有 分 别 加 以 研究 后 ， 才 能 知道 两 个 因子 中 的 哪个 起 决 
定 作用 ， 而 且 研 究 的 结果 只 适用 于 这 一 个 别 情况 ， 不 适用 于 其 它 条 件 下 的 同 种 生物 “〈 参 
见 第 108 页 ) 。 

培养 细菌 及 落 类 时 它们 首先 出 现 指 数 增长 ， 达 到 系统 的 容纳 量 后 增长 曲线 拐弯 ， 旦 
S 型 曲线 。 值 得 注意 的 是 人 们 还 几乎 从 未 从 种 群生 态 学 的 角度 来 研究 这 些 经 典 例子 。 如 


同 动物 的 情况 一 样 ， 外 将 和 污 共 达到 系统 的 容纳 量 后 增长 曲线 抛 弯 的 现象 是 由 一 系列 原 


因 造 成 的 ， 主 要 有 三 方面 原因 
C1) 根据 利 比 希 最 小 定律 ， 当 环境 中 至 少 有 --- 种 决定 性 的 营养 物质 耗 尽 后 ， 生 物 
就 会 因此 而 停止 楷 殖 。 
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表 9 “不 同 生境 单位 面 名 中 艇 卵 鸟 的 数量 ， 因 为 波动 很 大 (参见 图 171 的 例子 ) ， 所 
以 表 中 的 数字 仅 供 参考 〈 根 据 Tischler，1955 ) , 


ES 


小 生 境 $8 BSH CM) /公里 ? 
农家 花园 〈 莱 茵 地 区 ) 2700 一 2000 
ax a AAEM 2-H HH 〈 德 国 西北 部 ) 2386 
% 名  Samland# A CA AH ML) WA TE a 2080 
“ Ema 1630 
复 ”守法 兰 克 福 动物 园 1459 
° 
2S HEA kMAKRH RH 1159 
eH ASE AR OB SBA PE aL BB 1100 
Ee EE- WBA GM 〈 联 邦 德国 西北 部 ) 926 一 315 
RK-KRA-SWAN ER GRR ARB 759—682 
ue et 北美 山 毛 样 - 械 混 交 林 570 
到 “北美 落叶 混交 林 550 
- > 芬兰 落叶 混交 林  、 530 
ta = 菜 茵 地 区 农田 中 的 小 林地 442 一 400 
汉诺威 周围 的 各 种 森林 379 
4 S 醉 浆 草 属 - 越 桔 属 型 落叶 林 《〈 芬 兰 ) 360 一 340 
莱茵 地 区 果园 384 一 334 
西 德 一 个 大 城市 的 工业 区 338 
MBA (A>~SE) 低洼 林地 的 稀 朴 地带 284 
云 杉 和 以 云 杉 为 主 的 240 一 180 
Sr MB eK CFF) 190—150 
125—200R@ AMR (AHS) 236 
et 德国 西北 部 落叶 混交 林 〈 壮 幼林 ) 197 
里 Ei 带 灌 林 丛 的 田地 〈 莱 茵 地 区 ) 168 一 112 
3 六 芬兰 松林 CRB) 145 
“ re Me AW A~Se) 低洼 地 的 稠密 地 带 119 
$ Lo ek Gem 96 
吕 内 堡 稀 树林 地 CORK SE dtm) 73 
柏林 大 片 田 枝 69 
无 灌木 从 的 田地 〈 莱 茵 地 区 ) 96 一 40 
芬兰 松林 Ct AH RD) 40 


SS 


(2) 当 党 类 问 环 境 中 释放 的 物质 达到 一 定 浓度 后 ， 就 会 抑制 敬 类 的 自身 繁殖 。 
(3) 存在 的 空间 问题 妨碍 继续 繁殖 。 近 年 来 用 扫 撕 电子 显微镜 观察 藻类 体 表 CE 
要 是 硅 藻 ) 发 现 了 一 种 现象 。 许 多 菠 类 能 将 特别 柔软 的 原生 质 突起 (Plamaausliufer)， 
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什 延 到 周围 的 环境 中 ， 有 规律 地 骏 扰 这 些 突起 可 以 对 汉 类 产生 不 良 影响 ， 使 藻类 停止 繁 
殖 。 实 际 的 藻类 量 约 为 环境 中 量 的 50% 时 就 会 出 现 这 种 现象 。 

如 同 在 动物 种 群 中 一 样 ， 不 同 的 机 制 能 起 同样 的 作用 ， 最 终 可 用 相间 的 数学 表达 方 
式 描 述 ， 但 同时 生物 又 是 可 以 改变 的 。 培 养 动物 的 实 验 时 已 证 明 ， 浮 游 动物 ， 如 轮 虫 
(Radertier) 、 水 重 的 食物 一 一 荣 类 在 静止 期 比 指数 期 的 质量 差 ， 出 于 细胞 壁 明显 加 
厚 ， 所 以 在 静止 培养 期 中 很 难 从 细胞 中 提取 色素 。 海 洋 无 养 椎 动物 从 浮游 幼虫 期 转变 成 
成 体 期 相当 于 细菌 的 静止 期 ， 而 不 相当 于 指数 期 ， 但 是 缺乏 能 够 解释 营 类 或 细菌 指数 期 
和 静止 期 的 差别 的 系统 研究 。 一 般 认 为 细胞 进入 同一 个 静止 期 是 由 于 缺乏 空间 光 或 
某 个 重要 因子 ， 并 且 细 胞 种 群 之 间 不 存在 能 够 使 种 群 以 不 同方 式 进 入 静止 期 的 系统 差 
别 。 

通过 培养 浮游 流 类 可 以 对 不 同 食物 成 分 的 影响 进行 很 好 的 模拟 性 试验 研究 。 用 最 低 
量 的 光 、 氧 、 氮 、 磷 或 其 它 矿 物质 培养 出 的 单位 容积 细胞 数 比 在 最 适 环境 和 光照 条 件 下 
的 细胞 数 低 得 多 ， 但 是 在 这 方面 做 乎 还 没有 确切 的 定量 研究 结果 s 在 厌 氧 条 件 下 细菌 中 
ATP 的 浓度 比 在 好 氧 条 件 下 高 Cbrahim, 1973) 。 缺 少 泛 酸 时 本 母 细胞 所 含 的 丝氨酸 
> 〈Tokuyama 和 Mitarb，1973) 。 缺 少 重要 的 营养 成 分 时 ， 许多 硅 营 的 化 学 组 成 结 
构 会 发 生 改 变 〈Darley， 1977) 。 确 定 各 种 营养 成 分 对 繁殖 率 和 种 群 密度 的 影 响 是 一 
项 重要 任务 。 


四 、 非 生物 因子 和 种 群 密度 


每 一 个 野外 生态 学 家 和 动物 观察 家 都 知道 ， 环 境 条 件 距离 某 个 物 种 的 最 适 条 件 越 
远 ， 这 个 物种 就 越 称 少 ， 但 是 物种 并 不 是 突然 地 消失 ,而 是 逐渐 地 稀 少 ，, 最 后 全 部 消 
失 。 博 恩 堆 尔 姆 岛 (Bornholm) LA wee, BEAL RR 跳 钩 虾 、 岩 石 滨 螺 (Zittorina 
saxatilis) ， 而 这 三 个 种 在 波罗的海 西部 和 北海 却 相当 稀 少 ， 需 花费 很 大 气力 才能 找到 
它们 。 同 样 ， 海 藻 IR (Coelopa frigida) Ml Fucellia 的 数量 随 波 罗 的 海 含 盐 量 的 逐 
渐 减 少 而 减少 ， 如 果 我 们 沿 挪威 海岸 一 直到 斯 匹 次 插 尔 根 群 岛 ， 注 意 超 海 岸 地 带 ， 同 样 
会 发 现 这 些 种 越 来 越 少 ， 然 而 这 不 是 由 于 含 盐 量 的 原因 ， 而 仅仅 和 气候 〈Klima) 有 
关 (Remmert) 。 冰 岛 冻 原 和 斯 堪 的 纳 维 亚 冻 原 上 的 动物 密度 完 双 不 同 ， 这 与 这 些 地 
方 的 土质 有 关 。 苏 格 兰 花岗岩 和 玄武 岩 〈Basalt) 上 的 高 沼 也 是 这 方面 的 一 个 下 型 例 
子 。 石 灰质 阿尔 乍 斯 山 〈 开 alkalpen) 和 阿尔 军 斯 由 中 部 (Zentralalpen) HOMME 
密度 也 不 同 。 

一 般 规 律 是 ， 非 生物 条 件 〈 特 别 是 气候 条 件 ) 变 得 不 利 时 ， 动 移 总 是 呆 在 那些 条 件 
好 的 地 方 。 长 期 以 来 “区 域 性 狭 栖 性 ” (regionale Stendkie) 在 文献 让 是 著 名 的 问 


题 。 在 德国 南部 的 大 部 分 地 区 田 星 CGryllus campestris) 生活 在 干燥 的 草地 上 ， 在 德 ， 


国 北部 它们 往往 生活 在 长 有 特 丈 植被、 避风、 土壤 易 被 栖 暧 、 植 物 生 长 得 既 不 稀 也 不 密 
HFA RX. 

每 个 野外 生物 学 家 都 知道 ， 物 种 变 得 越 来 越 少 完全 不 受 分 布 区 域 边 界 的 最 适 最 
小 区 域 的 限制 ， 单 位 面积 的 个 体 数量 总 是 越 来 越 少 ， 直 至 最 终 完 全 消失 。 岂 在 勃 民 
弟 的 种 群 密度 还 很 高 ， 而 在 德国 ， 既 便 是 在 条 件 好 的 地 方 ， 单 位 面积 的 数量 也 仍 很 
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低 。 从 德国 南部 至 中 部 山区 的 北 缘 都 有 数 这 
量 众多 的 惫 斯 (Laubheuschrecke) (每 a, 
WHET ettigonia), MEH 勒 苏 BBA 
斯 泰 因 州 或 下 萨克森 州 西北 部 单位 面积 的 
惫 斯 数量 就 很 低 。 海 拔 越 高 、 纬 度 越 大 ， 
则 树种 越 少 。 生 长 在 森林 向 冻 原 和 热带 稀 
树 草 原 过 渡 的 竞争 区 的 树 也 是 这 方面 的 一 
个 例子 。 当 然 不 仅 在 植物 或 变温 动物 中 有 
这 种 现象 ， 在 恒温 动物 中 也 有 这 种 现象 。 
在 不 利 的 气候 条 件 下 ， 免 的 现存 量 比 在 有 2 
利 条 件 下 低 。 松 鸡 特别 是 雏鸡 对 雨 非 常 敏 
感 。 所 有 这 些 现象 都 好 象 越 来 越 与 生态 学 
' 理 论 相 矛盾 。Enright (1976) 称 这 些 事 
实 为 生物 地 理学 家 (Biogeograph) 遇 到 
的 困境 。 只 有 在 任何 一 种 密度 制约 的 机 制 
存在 时 ， 种 群 才 能 保持 一 定 的 密度 水 平 ， 
但 是 似乎 只 有 自我 调节 、 广 义 的 捕食 者 和 
食物 量 (不 是 食物 质量 ) 才 是 密度 制约 的 。 
那么 ， 如 果 不 存在 这 些 密 度 制 约 的 调节 ， 
生物 就 要 持续 不 断 地 繁殖 至 相同 的 频 度 。 el sae A oe 
实际 情况 是 这 样 吗 ? 线 的 交点 为 种 群 密度 〈N， 单 位 面 积 中 生物 的 密 

简单 来 说 ， Enright(1976) 的 假说 是 FE) 。 这 两 个 参数 中 哪个 与 密 度 相关 都 是 一 样 的 

(根据 Enrighty 1976) 。 

这 样 的 。 当 单位 时 间 内 死亡 率 和 出 ' 生 : 率 
大 致 相等 时 ， 种 群 才能 保持 恒定 (图 114) 。 密 度 制 约 的 死亡 率 与 出 生 率 的 交点 为 种 群 
密度 ， 不 管 其 中 的 一 个 因子 是 密度 制约 的 ， 还 是 两 个 因子 都 是 密度 制约 的 。 为 了 便于 举 
例 我 们 在 这 里 把 死亡 率 看 为 密度 制约 的 , 把 出 生 率 看 为 非 密度 制约 的 〈 图 115)。 与 图 
了 于 4 一 样 , 出 生 率 与 死亡 率 可 以 互 换 ， 也 可 以 把 出 生 率 看 为 密度 制约 的 。 在 最 适 温度 (Op- 
timaltemperatur) (To) 条 件 下 ， 我 们 得 到 mmTi 曲 线 ,， 这 条 曲线 在 Nu 点 与 出 生 率 的 
BAAR, 这 个 点 就 是 这 个 最 适 温度 下 的 平衡 种 群 。 如 果 我 们 改变 温度 (使 温度 或 者 
高 于 最 适 范 围 ， 或 者 低 于 最 适 范围 ) 就 能 得 到 一 个 非 密度 制约 的 、 仅 受 温度 控 制 的 死 
亡 率 。 由 于 这 是 非 密度 制约 的 ， 所 以 用 一 条 直线 表示 。 如 果 温 度 变化 太 大 〈Ti) ， 死 亡 
率 的 直线 则 与 种 群 密度 为 零 的 左边 纵 坐 标 相交 ， 这 表明 在 这 种 温度 下 生物 不 能 再 生存 下 
去 。 当 温度 介 于 上 述 两 种 情况 之 间 时 ， 死 亡 率 的 直线 与 出 生 率 相交 于 平均 值 ， 因 此 ;在 
不 利 的 温度 条 件 下 种 群 密度 必然 处 于 中 等 水 平 。 

刚才 已 经 讲 过 ， 我 们 也 可 以 把 死亡 率 改 换 为 出 生 率 ， 或 者 把 出 生 率 同 死亡 率 一 样 地 
视 为 密度 制约 的 ， 也 可 以 把 温度 换 为 含 盐 量 、 湿 度 等 其 它 因子 。 

当然 这 是 一 个 极为 简单 的 模型 ， 测 生 率 或 死亡 率 也 可 能 不 是 直线 而 是 曲线 (图 
115) 。 这 个 模型 使 生物 地 理学 家 从 困境 中 解脱 出 来 .生物 越 远离 最 适 的 地 方 . 越 靠近 最 适 
范围 的 边缘 地 带 ， 数 量 越 少 。 野 外 生 物 学 家 的 观察 与 理论 是 一 致 的 。 
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种 群 密度 受 非 生物 因子 制约 而 改变 的 一 个 极 好 例子 是 生活 在 具有 不 同 土 培 成 分 的 苏 
格 兰 沼 译 上 的 雪 免 和 沼泽 雷 鸟 CWatsonflMitarb, 1973) 。 在 以 玄武 者 和 丰富 的 矿物 
质 为 基底 的 沼泽 上 ， 一 般 每 平方 公里 有 50 一 100 只 条， 而 在 以 花 岗 AMIE RNIB E 

(尽管 第 一 性 生产 量 相 等 ! ) 大 约 只 有 5 (1 一 10) A, 雷 鸟 的 差别 没有 这 样 和 天， 在 条 
件 好 的 沼泽 上 ， 种 群 密度 为 贫 交 沼 泽 上 的 两 倍 。 看 起 来 这 似乎 仅仅 是 由 植物 的 矿物 质 含 
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图 115 “在 最 适 条 件 下 出 生 率 和 死 亡 率 WES 
(mTo,bTo) 的 交点 为 种 群 的 最 高 密度 ; Alle ”在 苏格兰 具有 不 同 底 土 HHO ELS 免 
条 件 差 一 些 时 二 者 (mTi,bTi mT,, 和 雷 鸟 的 种 群 密度 。 在 富 侥 的 火成岩 土壤 上 种 群 密度 
bT2) 的 交点 为 种 群 的 低 密 度 。 详 细 解 释 最 大 ,在 贫 次 的 花岗岩 土壤 上 密度 最 小 ( 引 自 观 atson 
见 文字 叙述 CRBEnright, 1976) 。 和 Mitarb，1973) 。 


量 ， 而 不 是 由 食物 的 数量 所 决定 的 〈 图 116) 。 冰 岛 〈 火 成 岩 ) 和 斯 堪 的 纳 维 亚 《花岗岩 
土壤 ) 的 鸟 类 密度 极为 不 同 也 与 食物 质量 有 关 。 虽 然 人 们 还 没有 对 阿尔 和 插 斯 出 中 部 “〈 原 
始 岩 石 ) 和 石灰 质 阿 尔 卑 斯 山地 区 的 情况 进行 很 好 的 定量 研究 ， 但 是 那里 的 情况 也 很 大 
es 当 缺 少食 盐 CKochsalz—mangel) 时 鼠 的 密度 较 低 ,而 且 不 能 大 量 繁殖 (参见 第 13? 
fy AumannfffEulen, 1965) 。 生 长 在 贫 交 土 地 上 的 山 毛 样 林 (Buchenwald) 中 每 
平方 米 仅仅 约 有 1000 只 动物， 而 生长 在 富饶 土地 上 的 同 种 森林 中 则 有 3000 多 只 
(Thiele) 。 在 土地 贫 将 、 水 源 缺 乏 的 亚 马 孙 河流 域 中 部 〈Zentralamazonien) 和 十 
地 肥沃 、 水 源 丰 富 的 亚 马 孙 河 流域 边缘 地 带 存在 的 这 种 差别 也 是 十 分 著名 的 (例如 :上 让- 
tkau, 1973, 1974; Fittkau#f Klinge, 1973; Fittkau#fMitarb, 1975a, bb) 。 在 
亚 马 孙 河 流域 中 部 〈 从 亚 马 孙 河和 亚 马 孙 州 首府 马 瑙 斯 很 容易 到 达 ) Lita, A 
此 动物 很 少 ， 植 物 生 长 得 很 慢 ， 在 这 里 从 事 农 业 是 绝对 不 可 能 的 ， 而 北部 、 南 部 、 西 部 
边缘 地 带 的 土地 就 肥沃 得 多 ， 树 生长 得 快 ， 动 物 密度 大 ， 在 这 些 地 方 能 从 事 一 定 程度 的 
农业 。 
一 个 特殊 问题 ， 在 沿海 地 区 群体 旷 卵 的 燕 鸥 是 常见 的 ， 旷 化 率 高 的 年 份 过 后 秩 乌 数 
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量 增高 ， 但 是 群体 中 的 动物 数量 一 般 不 会 增加 ， 幼 乌 往往 建立 新 的 群体 。 了 旷 化 率 低 的 年 
份 过 后 这 些 新 群体 解体 ， 动 物 重 新 回 到 “ 母 群体 ” 〈Mttterkolonie) 中 去 。 这 样 有 一 
个 大 群体 中 有 旷 卵 岛 的 对 数 总 是 波动 较 小 ， 而 其 它 许多 群体 中 的 数量 波动 范围 可 以 从 零 到 
数 百 乃 至 数 千 《显然 这 与 Frazer-Dailiag 效 应 有 关 ， 根据 这 个 效应 ， 大 群体 中 每 只 动 
蚁 的 繁殖 率 高 于 小 群体 中 动物 的 繁殖 率 ) 。 

| eae LEATEARUR, KRRETRSIRS. WL 者 
繁殖 有 利 的 年 份 过 后 ， 许 多 动物 迁移 到 亚 适 地 区 ， 在 不 好 的 年 份 中 或 不 好 的 年 份 过 后 ， 
动物 《或 它们 的 后 代 ) 再 从 这 些 地 方 迁 回 原 地 。 这 样 在 “最 适 小 生境 ”中 ， 物 种 的 现存 
量 是 恒定 的 ， 而 实际 上 在 不 好 的 年 份 中 或 不 好 的 年 份 过 后 剩余 的 现存 量 都 集中 在 一 起 才 
能 保持 这 种 情况 。 对 这 个 问题 急需 进行 长 期 性 的 研究 ,这 对 确定 自然 保护 区 的 大 小 有 着 
重要 意义 。 


第 六 节 ”种 群生 态 学 的 研究 实例 
一 、 相 互 隔绝 的 种 群 忆 spjhydryas 


Baul Ehrlich 和 他 的 同事 对 在 加 利 福 尼 亚 斯 坦 福 大 HE AY BRAKE. edit- 
ha 进行 了 多 年 的 研究 。 从 1934 年 以 来 这 个 种 就 在 那里 出 现 。 经 过 第 一 年 的 研究 960) 
证 明 ， 虽 然 它们 生活 在 一 片 具 有 同样 形态 、 
被 “浓密 常 绿 阔 叶 灌 木 从 ”所 围绕 的 草地 上 ， 
但 是 这 个 “种 群 ” 是 由 三 个 种 群 组 成 的 。 虽 
然 不 存在 障碍 ， 但 这 三 个 种 群 很 少 迁 移 ， 它 
们 之 间 从 不 接触 。1960 一 1963 年 繁殖 的 4 代 
中 重 捕获 的 97. 4% 是 在 各 自 的 种 群 所 在 地 捕 
到 的 ， 经 过 15 年 的 研究 ， 种 群 仍 保持 隔绝 状 
态 ， 其 间 有 一 个 种 群 曾 两 次 濒于 灭绝 ， 之 后 
又 重新 恢复 。 这 三 个 种 群 的 现存 量 波动 极为 
显著 ， 但 是 从 未 达到 同步 化 〈 图 117) 。 就 是 
有 某 个 种 群 中 的 个 体 到 了 另 一 个 种 群 中 去 ， 
也 几乎 得 不 到 传递 信息 的 机 会 。 多 数 肉 体 从 
晴 虫 羽化 出 来 后 立即 交配 ， 然 后 雌性 生殖 筷 FA 
被 堵塞 ， 不 能 继续 交配 。 一 个 雄 体 在 飞翔 期 图 117 Paul Ehrlich 小 组 研究 的 三 个 
后 飞 到 另 一 个 种 群 中 去 时 ， 找 到 的 只 是 交配 wee 
过 、 不 再 具 交 配 能 力 的 肉体 。 开 始 飞 行 的 肉体 世 都 是 已 经 交配 过 的 ， 所 以 估计 种 群 之 间 
具有 遗传 差异 ， 因 而 有 必要 对 这 些 种 群 进行 进一步 分 析 。 非 同步 的 种 群 波动 是 怎样 形成 
的 ? 这 可 能 是 因为 成 虫 的 死亡 率 对 种 群 密度 影响 不 大 ， 即 便 是 人 为 地 提高 肉体 死亡 率 ， 
即 把 肉体 捕捉 走 以 牛 也 没有 影响 ， 不 过 研究 人 员 捕 捉 走 的 肉体 不 可 能 超过 5 一 25%。 于 
是 他 们 就 把 兴趣 转 到 研究 幼虫 阶段 。 幼 虫 中 有 3 一 24% 是 被 寡 生 的 ， 但 是 这 个 比例 不 足 
以 引起 大 幅度 的 种 群 波 动 。 幼 虫 的 食物 是 斑 籽 车 前 CPlantago erecta) 。 不 管 在 蛇 纹 岩 
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还 是 在 沙土 地 上 都 长 有 这 种 草 ， 但 是 只 有 长 在 蛇 纹 岩 地 上 的 斑 籽 车 前 上 才 有 幼虫 。 在 不 
同 土壤 中 生长 的 植物 的 化 学 成 份 没有 区 别 “这 就 产生 了 一 种 新 的 观点 。 详 细 的 分 析 表 明 ， 
生活 在 这 种 植物 上 并 且 仅 以 这 种 植物 为 食 的 幼虫 有 90%% 以 上 都 死 掉 了 ， 如 果 产 卵 时 间 较 
早 ， 在 斑 籽 车 前 还 很 嫩绿 的 时 候 ， 存 活 率 就 较 高 。 如 果 图 产 在 平 齿 襄 鼠 属 的 了 pomzomays 
bottae 荣 穴 附近 的 斑 籽 车 前 上 效果 会 更 好 。 如 果 幼 虫 除了 斑 籽 车 前 之 外 还 能 吃 到 半 寄 生 
的 密 花 直 果 草 (Orthocar pus densiflorus), KT*wk, A 此 看 起 来 直 果 草 属 是 影响 
幼虫 死亡 率 的 关键 因子 。 在 直 果 草 属 植物 生长 茂盛 的 年 份 中 ， Euphydryas editpa 的 
种 群 就 大 ， 不 茂盛 时 种 群 就 小 ， 因 而 已 .editpa WA BAER aA 关 的 原因 也 找到 
了 ， 因 为 在 所 研究 的 地 区 中 ， 直 果 草 属 植物 只 长 在 蛇 纹 罕 上 。 另 外， 在 所 有 文献 中 都 


#10 ， 加利福尼亚 州 不 同 忆 .editfjpa 种 群 的 生态 情况 
( Gl A meer 1975) 
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海拔 ( 米 ) 170 450 720 610 610 2730 150 180 
玉生 月 WE 6 月 05 一 6 月 4 一 5 月 5 一 6 月 6 一 7 月 “4 一 5 月 2 一 8 月 
Pre REM BEDE FEDER ”染料 寇 林 希 草 ”染料 寇 林 希 ”矮小 扁 昔 花 ”长 叶 车 前 海岛 车 前 、 
种 植物 上 & % 草 虎 克 车 前 
BAMA HRER JL 种 A 详 BAR 几 种 灌 育 期 后 幼 Re 在 多 数 年 份 
二 类 植物 (HEM) (HAKB (有 时 食用 ) (CHAD 虫 食 异 端 钓 中 不 食 第 三 
#) 要 的 ) shi 类 植物 
飞行 习性 静止 的 。 FREE 不 详 沿 河流 做 短 距 ”漫游 狂 飞 行 前 止 的 不 HE FPEHK 
1-5%& mMkKGZ 离 飞行 的 远 ， 潮 湿 
行 于 相隔 “1200 米 年 份 是 静止 
600 米 的 的 
猪 物 之 间 
RHEE ” 数 百 至 数 >1000 ”最 高 时 数 200-600 在 多 数 年 份 数 A 最 高 时 数 1000 至 数 千 
i a 中 多 于 1000 百 
控制 种 群 ” 春 两 及 春 种 内 食物 HRS 400HHCR 5 月 . 6 月 的 WR. HE “不 详 RAM, B 
的 因子 “ 季 食 用 的 ”竞争 (GA. 是 由 寄生 生物 ” 雨 : 食用 的 RAS 用 植物 密 
主要 植物 chalcedo- 造成 的 植物 密度 ; 的 联合 作用 BE, 明显 的 
的 密度 na) Ft 食物 竞争 
ahr 19,7+0.1~ 
Ae 22.540.2 20,.940.2 21.640.4 24.4+0.1 27.740,2 18.2+0.8 20.7+0.1 ober: 
SHH (2% 0.2274 0,229+ 0.2264 0,251) ““o;20%e -GesEs" Ola s 0.181 + 
克 ) 0.005 0.004 0.004 0.004 0.006 0.006 - 0,05 0.005 


UF" HH 113( 实 验 52.3 土 4.1 85.1 寺 12.6 39.1+4.8 17.941,6 14,041.5 70( 实 验 室 ) 39,2 
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报道 说 ， 五 .edithpa 食 斑 籽 车 前 。 根 据 这 个 确定 的 假设 ”研究 者 要 想 党 察 到 MP 
的 蝶 类 取决 于 另 一 种 植物 则 需要 数 年 时 间 。 在 生态 学 研究 中 这 样 的 事情 是 很 普遍 的 ， 这 
能 使 建立 的 假说 不 断 地 得 到 修正 。 
”另外 ， 在 这 三 个 小 种 群 中 至 少 有 一 个 种 群 的 所 在 二 有 LE Lomatium 属 植物 很 少 开 
花 ， 而 这 种 花 是 成 虫 的 主要 食物 来 源 ， 因而 食物 缺乏 是 这 个 种 群 数 量 波动 的 另 一 个 原 
办。 

这 些 结果 是 否 也 符合 加 利 福 尼 亚 的 其 它 已 .edztpa 种 群 昵 ? 正如 表 10 中 所 示 的 ,情况 
并 非 如 此 。 就 是 在 一 个 很 穿 小 的 空间 中 也 常常 有 极为 不 同 的 机 制 控制 种 群 ， 况 且 种 群 所 
食 的 植物 又 是 多 种 多 样 的 ， 因 此 要 作出 预测 是 极为 困难 的 。 
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Walberla 是 位 于 纽伦堡 北面 弗 兰 肯 瑞 士 前 部 地 带 的 、 自 史前 时 期 就 缺乏 森林 的 山 
防 。 在 它 那 多 草 多 岩石 的 陡峭 斜坡 以 及 部 分 是 耕地 、 部 分 用 于 放牧 的 台地 上 长 有 典型 的 
Mesobrometum, 第 192 页 及 图 167 描 述 了 这 个 统一 的 系统 , 它 出 人 意料 地 逐年 发 生 着 巨 大 
变化 ， 因 而 应 该 对 生活 在 长 满 草 的 斜坡 上 的 典型 动物 一 一 里 蜂 的 种 群 动态 进行 进一步 的 
NB. 

19724 6 Ae Walberla yx fil Tk MK 
PSFK PSR Ea TW, EE RR ASE 
距离 不 到 两 米 ， 种 群 密度 在 随后 的 几 年 中 急剧 下 
降 。1976 年 6 月 只 在 斜坡 和 人 台地 的 一 小 块 地 方 上 
ERB AALOOR GER, 斜坡 LAE eI ey 
量 也 仅 为 台地 上 的 两 倍 。 只 有 当 种 群 由 具有 600 
Assy 7 REE 性 比 保 持 为 1 : 1 (图 118) 。 

数量 的 下 降 是 由 于 1972/73、1973/74、1974 
/75 年 冬季 死亡 率 很 高 ， 以 及 1973、1974、1975 
年 夏季 繁殖 条 件 恶 劣 〈 冷 、 湿 ) 以 及 生长 条 件 恶 
劣 。1975 年 夏季 两 次 突然 猛烈 袭 来 的 暴雨 使 种 群 
损失 50% 以 上 ， 在 监 量 生长 的 其 它 地 方 也 由 于 暴 
十 袭击 使 现存 量 减 少 。 种 群 中 剩 下 的 个 体 度 过 了 
较 冷 的 1975/76 年 冬季 。 1976 年 的 夏季 气候 格外 
地 干燥 和 炎热 ,使 蜂 量 遍布 整个 Walberla 人 台地 ， 
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捕 到 的 幼虫 数量 达到 了 从 未 有 过 的 水 平 。 在 9 月 ， 图 118 怒 星 在 Walberla wi BLL AY 

-7 es 分 布 。 左 边 还 包括 1976 年 在 山坡 上 
整个 台地 上 每 平方 米 至 少 能 找到 -个 幼虫 ， 在 出 Gal’ > hateu che 
口 处 密度 更 大 。 如 果 1976 年 6 A K20A100 Rit 均 距 离 。 
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积 约 3 公 项 ， 总 计 有 75000 只 里 蜂 。 这 些 明 蜂 不 都 是 从 台地 上 的 岁 蜂 繁衍 而 来 的 , 其 中 的 
一 部 分 一 定 是 从 山坡 上 来 的 。 由 于 这 里 的 现存 量 也 不 很 高 ， 所 以 说 明 新 的 现存 量 中 不 存 
在 死亡 ， 现 存量 在 一 年 中 从 200 只 猛 增 到 25000 只 〈 或 从 600 只 增 到 75000 只 ， 并 且 顺 利 
HWE SAE. 1977 FRSRSYGRKAARGIES. Ries 年 来 所 取得 的 经 验 总 结 归纳 
出 控制 星 蜂 种 群 动态 的 因 于 为 : 

(1) 规律 性 地 出 现 捕 食 者 。 春 季 寒 鸦 寻 食 时 蜂 ， 人 们 还 发 现 鼠 、 田鼠 、 ay 
蠕 蜂 ， 但 是 还 不 能 确定 这 些 捕食 者 在 数量 上 所 起 到 的 重要 影响 。 整 个 观察 期 间 , 4 Wal- 
berla 册 上 未 发 现 寄 生 虫 。 

(2) #4. RHRERRILE AED, 就 是 在 密度 较 大 时 也 几乎 听 不 到 鸣叫 声 ， 
交配 和 产 孵 时 间 很 长 ， 幼 虫 贱 化 时 间 也 长 ， 幼 虫 生长 得 很 慢 〈 图 119) ,许多 个 体 长 不 到 
“越冬 时 应 该 达到 的 个 体 大 小 。 

(3) 由 于 目 述 厌 因 ,在 湿 、 冷 的 夏季 ， 幼 虫 
的 个 体 六 小 差异 很 大 〈9 月 初 为 2.5 一 5 BK). 
当成 虫 密度 大 、 产 卵 量 天 使 得 幼虫 数量 也 天 时 ， 
就 会 出 现 种 内 自 祖 残杀 的 现象 。 人 合体 较 大 的 捕食 
个 体 较 小 的 。 如 果 由 于 夏季 天 气 凉 % 种群 密度 来 
来 就 不 很 高 ， 那 么 这 种 现象 会 使 种 群 密度 再 度 降 
低 。 也 许 这 种 和 目 我 调节 机 制 所 起 的 是 积极 作用 ， 
个 体 较 大 的 幼虫 得 到 的 是 营养 价 信 很 高 的 被 捕食 
者 ， 以 此 来 保证 使 它们 度 过 冬季 。 食 蛋 自 质 丰富 
的 食物 能 使 咖啡 两 点 里 的 发 育 零 点 :发育 停 引 时 
的 温度 ) 降低 (参见 第 26 页 和 图 65 六 守 在 种 群 密 
度 很 低 的 年 份 中 不 出 现 种 内 目 相 残杀 的 现象 纺 月 

(4) ERR. BAP AHA, RMA 
RMAIZAMILANRAD, AARRES, 当 这 
种 温暖 的 冬季 过 后 ， 成 虫 数量 在 DAKBRD, | 
显然 在 这 种 条 件 下 越冬 幼虫 所 需要 的 能 量 出 它们 
在 冬季 能 够 摄取 到 的 能 量 要 大 ， 所 届 死 它 率 高 : 

1.7 1.8 1.9 1.10 srs SE Rb EBA, “WHZE10CL Fits BORA 
图 119 1972—19764F Walberla 山顶 上 被 摄取 也 不 能 被 消化 。 至 今 在 生态 学 文献 中 对 有 暖 
TAMMAHAMOR SARs «=SESAFESE 得 很 少 ; ;德国 北部 沿 | 海地 区 
值 。 (石勒 苏 益 格 - 荷 尔 斯 泰 因 州 ) iikanabannie 
可 能 和 这 个 因子 有 关 CMTischler, 1949; Emeis, 1952; 图 26) 过 

(5) AAC, GR SPM KAO BRK, EKER 
K lopffleisch AI we Ah Bh BA Tye A |b (A120, 121) . 1972 6A 5 AMR 
内 出 现 了 重大 变化 。 由 于 种 群 密度 达到 了 一 定 程度 ， 在 这 一 天 12 时 ， 雄 蜂 两 只 两 上 只 地 或 
更 多 邮 相 遇 在 一 起， 可 惜 只 能 从 声音 上 记录 这 个 过 程 。 暑 蜂 祖 互 争斗 ， 鸣 叫 声 极为 强烈 ; 
刺耳 ,许多 里 里 仓皇 地 离开 洞穴 或 洞 前 的 地 方向 山坡 下 逃 去 。 两 分 钟 后 大 迁 飞 就 结束 了 3 
迁 飞 的 速度 之 快 、 数量 之 大 不 容 人 们 去 确定 这 些 动物 逃 到 哪 去 了 ， 但 是 由 于 这 个 地 方 的 
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RBM IAT. 所 以 可 以 根据 剩 下 的 明 峰 数量 详细 地 确定 出 迁 飞 的 数量 和 位 置 交 共 过 
ET 42 RR (在 35 平 方 米 的 实验 区 内 原 有 59 只 雄 贬 )， 而 肉 蜂 一 只 也 未 逃走 。 对 Wa- 
lberjla 册 的 旺 峰 进行 研究 时 未 发 现 这 样 高 的 种 群 密度 ， 也 未 观察 到 这 种 迁 飞 现象 。 

(6) 在 有 利 的 夏季 ， 突 如 其 来 的 六 暴雨 可 以 使 种 群 遭 到 巨大 损失 洲 太 暴雨 过 后 动 
物 数量 常常 具 番 不 到 1/40。 虽 然 洞 穴 造 在 闯 水 竹 土 壤 中 ， 但 是 仍 经 不 住 大 暴雨 的 冲击 ， 
使 得 动物 在 洞穴 中 被 渡 死 。 动 物 受 到 大 十 的 纱 击 完全 是 随机 的 ， 越 能 够 防御 被 捕食 者 的 
洞穴 ,- 遇 到 大 雨 时 越 危 险 ， 因为 水 不 易 从 洞穴 中 流 走 。 风 向 以 及 雨水 的 六 向 起 着 重要 作 
Fo 

(67) 影响 死亡 率 的 另 一 个 原因 是 种 群 中 的 遗传 多 相 性 〈genetische' Heteroge- 
nitat) 。 末 擒 或 倒数 第 二 龄 幼虫 发 生 专 性 灌 育 ， 但 是 1976 年 夏季 温暖 ,有 少数 野 蜂 直接 
进入 成 虫 期 ， 在 9 月 整个 实验 区 中 有 5 ARASH AH CRUE) 。 可 以 肯定 【就 象 
Danilewsky ff 339330 B BBS AISauerHT Fe kg BB (Panorpa) 昆虫 时 所 指出 的 那样 ] 
这 个 种 群 是 由 --- 些 对 光 周 期 反应 不 同 的 基因 型 所 组 成 的 ， 这 些 基 因 型 在 不 同 的 年 份 中 根 
据 气 候 条 件 不 同 而 受到 不 同 的 选择 ， 但 是 被 选择 意味 着 死亡 率 取 决 于 外 界 因 子 。. 在 从 al- 
berla 研 究 区 中 ， 9 月 初 种 群 中 的 个 体 数 量 为 75000 只 困 其 中 有 5 RRMA 发 育成 
成 虫 ， 假 设 也 有 同样 数量 的 肉 监 蜂 直 接 发 育成 成 虫 ， 那 么 种 群 中 有 0.013%% 的 蜂 婷 不 经 
us ab SE i 
年 都 能 选择 出 来 不 同 的 基因 型 〈 根 据 环境 条 件 ) 。 


图 120“ 施 瓦 本 汝 拉 山上 一 个 密度 很 大 的 ee 昱 图 121 ION APE EK aA, 
Lit? Meee meee 的 位 置 (根据 BAER A AE GER CAE) 。 大 迁 飞 的 日 期 为 1972 
Klopffleisch, ###) 。 年 6 月 5 日 (根据 Klopffleisch,， 未 发 表 ) 。 
(8) 温暖 、 干 燥 的 夏季 对 成 虫 有 利 ， 成 虫 产 下 大 量 的 卵 ， 之 后 幼虫 迅速 地 生长 ， 
并 且 达 到 同步 化 s 


《9 六 幼 点 发 育 同步 化 避免 了 自 相 残 杀 ， 使 种 群 密度 上 升 。 
《10) 六 寒冷、 冰雪 覆盖 大 地 的 冬季 使 冬季 的 死亡 率 下 降 。1972/73 年 冬季 捕捉 的 情 
况 表 明 ， 死 亡 率 不 明显 ， 而 以 后 的 冬季 死亡 率 很 高 。 
Cll) 密集 的 植被 能 阻止 捕食 者 《因子 1 ) IBER, PA SRK AIS 
30 埋 米 高 植物 的 地 方 ， 如 果 植 物 被 收割 过 或 者 被 性 畜 哨 光 人 汪 们 就 会 离开 。 在 一 定 条 件 
FE GEA) 植被 被 扯 开 、 覆 盖 度 仅 60 一 80%% 的 地 方 明 蜂 也 不 去 。 
不 可 能 按 重 要 性 来 排列 这 些 因 子 。 捕 食 者 的 作用 完全 是 无 足 轻重 的 ， 其 它 因 子 往往 
忆 时 出 现 〈 温 暖 、 干 燥 的 夏季 使 幼虫 发 育 同 步 化 ;寒冷 ,， 潮 退 的 夏季 使 幼虫 发 育 程 度 参 
21890: 


差 不 齐 ) 。 一 场 暴雨 能 使 有 利 的 年 份 变 为 不 利 的 年 份 ， 因 而 暑 蜂 的 种 群 密度 调节 看 起 来 
仅仅 是 由 气候 所 决定 的 ,仅仅 由 于 气候 条 件 就 能 使 死亡 率 变 得 很 高 。 实 际 上 在 野外 从 来 也 。 
没有 达到 过 在 实验 室 中 得 出 的 最 适 温床 (7°~34C) ,在 这 个 温度 范围 内 田 凡 会 被 在 竞 
争 中 占 优 势 的 咖啡 两 点 贬 所 取代 ， 由 于 这 符合 咖啡 两 点 蜂 的 温度 要 求 ， 所 以 田 蜂 迁 飞 到 
亚 适 地 区 去 〈 尽 管 双 albela 山 是 它们 的 典型 生境 ) 。 密 度 制 约 的 迁 出 是 很 罕见 的 ”需要 
连年 出 现 一 系列 有 利 因子 ; 赛 冷 的 冬季 越冬 幼虫 种 群 数 量 大 ,这 个 种 群 必 须 遇 到 无 暴雨 
的 温暖 、 于 燥 的 夏季 ， 同 时 产 下 许多 卵 ， 幼 虫 发 育 同步 化 。 第 二 年 寒冷 的 冬季 死亡 率 必 
须 很 供 ， 能 使 这 个 高 密度 种 群 度 过 冬季 ， 这 样 高 的 密度 必须 保持 至 第 二 年 夏季 ， 直 到 交 
配 。 这 仅仅 是 罕见 的 例外 情况 ，--- 般 在 具备 这 些 条 件 的 地 区 中 咖啡 两 点 妓 就 要 取代 上 田 
昨 。 这 个 例子 说 明 ， 气 候 因子 和 其 它 影 响 种 群 密度 的 机 制 是 非常 错综复杂 的。 一 般 来 
说 ， 种 内 互相 残杀 在 密 庆 高 时 是 典型 的 自我 调节 因子 ， 但 是 在 密度 低 时 这 种 现象 作为 一 
种 设法 使 少量 动物 存活 下 去 的 机 制 也 时 有 发 生 ， 这 个 令 人 惊奇 的 事实 说 明了 要 征 出 粮 括 
性 的 结论 是 困难 的 。 | 

”同时 ， 在 完全 正常 的 条 件 下 种 群 密度 出 现 大 幅度 波动 也 就 可 想 而 之 了 。 BR 
下 ， 经 过 三 年 相当 有 规律 地 降低 现存 量 后 ， 能 使 以 后 在 一 个 有 利 的 夏季 中 经 过 一 代 就 将 
数量 从 每 公顷 200 只 提高 到 25000 只 ! 在 那些 地 方 小 、 不 足以 引起 种 群 数量 波动 的 地 方 ， 
种 群 不 能 多 年 地 在 亚 适 条 件 下 存活 ， 也 就 不 会 出 现 这 种 情况 〈 上 黑 森 地 区 的 许多 暑 凡 在 : 
这 些 年 中 就 都 死 掉 了 ) 。 如 果 气 候 条 件 连续 多 年 与 长 期 的 平均 值 相同 ， 就 会 使 灵 峰 灭 
绝 。 由 于 昆虫 发 育 过 程 受 指 数 型 温度 制约 ， 所 以 一 个 “ 太 暖 ”的 夏季 可 引起 上 述 大 发 
生 ， 一 次 这 样 的 大 发 生 足 以 能 再 经 受 住 许多 个 “正常 ”的 或 称 为 “寒冷 ”的 夏季 。 
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三 、 蝙 蝠 - 鳞 翅 目 昆 虫 ， 一 个 共同 进化 的 
捕食 者 与 被 捕食 者 系统 


Rha (Fledermaus) 这 样 给 动物 学 家 带 来 这 女 多 不 解 之 谜 的 动物 是 很 少 的 。 ta 
蝠 的 视觉 不 发 过 ， 然 而 它们 又 是 怎样 在 夜间 定向 ， 甚 至 捕获 猎物 的 ? 这 曾经 是 个 大 难 
题 ， 直 至 40 年 前 Griffin 证 实 了 蝙蝠 具有 主动 的 、 类 似 于 雷达 或 声 纳 的 超声 波 定位 系统 
后 ， 这 个 问题 才 得 到 解决 。 这 个 研究 曾经 继续 揭示 了 其 它 使 人 惊异 的 问题 ， 使 得 蝙蝠 在 
今天 已 经 成 为 神经 生物 学 中 最 好 分 析 和 最 引 人 人 胜 的 实验 动物 。 

我 们 很 容易 观察 到 ， 在 正常 情况 下 蝙蝠 捕食 时 总 是 循 着 一 条 非常 准确 的 飞行 路 线 ， 
但 是 它们 是 “ 睁 眼 瞎子 ”, 在 蝙蝠 飞行 路 线 上 设 网 能 较 容 易 地 捕 到 它们 ， 这 是 因为 在 这 
条 蝙蝠 熟知 的 飞行 路 线 上 它们 一 般 不 发 出 定位 声 〈Ortungslaut) ， 只 有 当 蝙 蝠 主动 地 
寻找 食物 ， 或 者 在 不 熟悉 的 地 方 时 才 发 出 定位 声 ， 定 位 声 能 使 它们 疼 现 ey. — 
蝙蝠 都 有 种 内 特异 的 定位 声 〈 图 122)， 这 些 声音 有 些 呈 从 嘴 中 发 出 的 ， 有 些 是 从 鼻 中 发 
出 的 。 从 鼻 中 发 出 的 声音 通过 鼻 叶 的 构造 收集 成 训 ， 这 种 鼻 叶 的 构造 是 众所周知 的 。 因 
其 构造 而 得 名 为 “ 蹄 铁 状 鼻 2” (CHufeisennase) ， 这 些 蝙 晤 用 嘴 捕 捉 猪 物 ， 而 其 它 种 
tle UAE ARERR EM, Pilon, KER “zt” BRI UREA, AAR 
用 嘴 把 猎物 从 这 个 “口袋 ”里 吗 出 来 。 
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频率 (Pek) 


声音 持续 时 间 5 毫秒 


» 图 122 5 Age Mia we Aik 声 。My = Myotis myotis (大 鼠 耳 是) 
(HRB) ; Ep=Eptesicus fuscus (大 棕 蝠 ) ;Pa = Patjpo- 
zous melanopogon; Rh=Rhinolophus ferrumequinum(G k¥ 
Si) ( 蚀 频 -调频 型 ) , Me= Megaderma lyra (KE AR i 
WA). 《高 频 型 ) (根据 Neuweiler， 1978). 


下 面 我 们 就 来 谈 谈 具 有 
大 型 蹄 铁 状 鼻 的 马 铁 菊 闫 晤 
(Rhinolophus ferrumequi- 
num) ,通过 Neuweiler 和 9c- 
hnitzler 小 组 的 工作 使 我 们 
对 此 有 了 很 好 的 了 解 (Neu- 
weiler, 1978; Schnitz- 
ler, 1978) . 蝙蝠 发 出 
的 是 一 种 超声 波 定 位 声 ， 
正如 众所周知 的 那样 ， 它 是 


听 闪 (分贝 声 压 级 ) 


根据 回声 来 定位 的 。 运 用 超 pre ee 
ALAN, Ama rset aA 


—P 1 Hy 
HRMAUEE 而 我 们 听 图 123 B&BS CHorschwelle) 曲线 。 每 个 测 点 都 是 
得 见 的 声波 则 是 从 四 面 八 方 RET EN FM CORAM H—A) 得 出 药 〈 根 据 Neuweiler， 


传播 的 。 超 声波 也 有 缺点 ， > 

这 就 是 “人 ”上 听 不 见 。 蝙 蝠 能够 听见 其 它 动物 也 能 听见 的 正常 范围 的 声音 ， 而 实际 上 它 
们 听 不 到 频率 在 40 一 80 千 赫 将 之 间 的 声音 ， 当 频率 刚刚 超过 80 千 赫兹 时 ， 它 们 的 听觉 又 
变 得 极为 灵 竹 。 但 是 频率 在 大 约 86 千 赫兹 时 盖 它们 又 没有 反应 。 因 此 它们 对 于 与 自己 发 
出 的 定位 声 频 率 一 致 的 音调 ， 具 有 特异 的 敏感 性 〈 图 123) 。 蝙 蝠 可 以 根据 声音 返回 到 听 
觉 @ 官 的 时 间 推 断 自己 相 对 于 另 一 个 物体 的 飞行 速度 。 这 是 一 个 转 别 巧妙 的 方法 ， 
当 迎 面 认 来 一 列 鸣 笛 的 火车 时 ， 我 们 会 觉得 笛 声 很 高 ， 当 火车 渐渐 开 远 后 就 会 觉得 鸣 笛 
声 降 怕 。 根 据 发 现 者 的 名 字 这 种 现象 被 命名 为 多 普 勒 效应 (Doppler-Effekt) 。 蝙蝠 
江 同 一 个 静止 不 动 的 物体 时 ， 它 所 听 到 的 声音 比 自己 发 出 的 声音 要 高 ， 然 后 它 把 声音 传 
播 的 频率 从 大 约 83. 4 千 赫 北 降 到 -一 个 较 低 的 值 ， 使 其 得 到 的 回声 频率 仍 为 83.4 千 赫兹 
《图 124) 。 世 束 是 说 ， 它 们 对 声音 高 度 进行 必要 的 改变 ， 推 知 其 飞行 速度 关 周 时 保持 恒 
fe ARVs (Tragerfrequenz) , 
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图 124 菊 头 昭 属 动物 在 6 米 多 长 的 飞行 距离 中 以 及 在 起 飞 前 一 秒 种 时 回声 的 重 频 部 分 的 频率 (上 
图 ) 及 发 出 的 声音 的 频率 (下 图 ) 。 Ba i 3 I SR A A 让 
率 而 得 到 补偿 ， 这 样 使 回声 频率 保持 恒定 《根据 9chnitzler，1978) 。 
保持 载波 疾 率 的 恒定 是 必要 的 ， 因 为 声调 总 是 以 某 种 方式 而 改变 着 ， 这 是 蝙蝠 不 能 
也 不 想 加 以 补偿 的 。 它 们 根据 物体 反 回 的 声音 来 改变 这 种 载波 频率 ， 特 别 是 当 物 体 处 于 
运动 中 的 时 候 更 是 如 此 。 每 一 种 飞行 的 昆虫 正 是 通过 固有 的 运动 ， 即 通过 翅膀 的 煽动 表 
现 其 特性 。 昆 虫 翅膀 的 天 小 及 形态 不 同 ， 二 下 扇 动 的 速度 不 同 ， 这 些 都 能 变换 载波 频率 
(图 125)。 蝙 晤 应 能 通过 这 
种 变换 ， 禄 当 准 确 地 确定 出 
被 捕食 者 的 种 类 。 蝙 蝠 在 通 
过 暂 短 的 测定 之 后 就 完全 可 
以 区 别 昆 虫 与 落 下 来 的 树 
叶 。 这 种 区 别 有 多 必 精 确 ? 
回声 中 有 哪些 信息 ? 这 些 正 
是 当今 生态 神经 生物 学 的 一 
个 重要 课题 。 
我 们 大 家 都 知道 ， 蝙 晤 
是 飞行 敏捷 的 动物 ,它们 对 


uf ; 于 夜行 性 生活 方式 是 这 样 的 
Eis EO RB BO i GM, RRRRRAERA 

图 125 WA KAA Ca) MUEATHI TRAM (b) 发 回 的 回 声 HE RARE OK 胜 的 可 
频谱 ， 载 波 频率 为 80 千 忒 兹 ， 从 45 庶 角 发 出 《根据 Schnitzler， 能 。 但 是 它们 却 有 这 种 可 能 ， 
BED +e 因为 在 进化 过 程 中 这 些 动物 


与 蝙 晤 共同 进化 的 ,那么 有 其 有 什么 样 的 获胜 可 能 性 呢 ? 第 一 种 可 能 性 是 由 于 它们 的 味道 
不 好 ， 这 是 我 们 所 了 解 的 许多 昆 瑟 都 采取 的 一 种 作法 ， 然 而 夜 娥 只 有 久 时 地 将 这 个 信息 
传递 给 蝙蝠 才能 出 现 这 种 情况 。 对 -一 些 夜 峨 的 研究 表明 ， 它 们 在 飞行 中 发 出 的 声音 是 一 
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”和 于 音 下 的”“ 警 问 色 ”， 甚 至 可 作为 听觉 上 的 “拟态 现象 ” 。 有 些 动物 显然 是 很 


美味 的 ， 它 们 在 飞行 中 也 发 出 声音 。 从 理论 上 分 析 ， 第 二 种 可 能 性 是 为 了 于 扰 蝙 蝠 
的 叫 声 。 这 种 方法 似乎 不 太 有 利 ， 因 为 六 需要 具有 很 高 的 和 很 特殊 的 声 能 。 第 三 种 可 
能 是 由 于 对 信号 的 反射 性 太 差 ， 使 蝙蝠 几乎 不 可 能 用 回声 来 定位 。 有 些 和 天 蛾 具有 很 浓密 
的 毛 ， 其 意义 就 在 于 此 ， 不 过 目前 对 此 尚 雹 证据。 特别 使 人 感 兴 趣 的 是 动物 听 到 蝙 蝇 定 
位 声 后 所 作出 的 反应 ， 多 年 来 在 动物 学 中 如 同 研究 蝙蝠 定位 系统 一 样 ,在 这 个 课题 上 也 
存 着 很 大 问题 。 人 们 曾经 在 夜 峨 亚 科 (Noctuidae) MRM (Geometridae) BAAS 
上 发 现 了 某 种 器 官 ， 从 它 的 构造 来 看 只 能 是 听觉 器 官 ， 不 可 能 是 别 的 什么 器 官 ， 而 且 这 
种 器 官位 于 通常 昆虫 听觉 器 官 的 位 置 ， 在 腰部 ， 此 处 是 胸部 与 腹部 的 交界 处 ， 只 是 这 些 
动物 对 声音 没有 反应 ， 记 未 能 证 明 它 们 能 发 出 声音 来 。 今 天 我 们 知道 了 ， 这 种 鼓膜 器 
(Tympanalorgan) 是 特殊 的 超声 波 接收 器 〈 图 126)。 我 们 很 容易 证 明 这 一 点 。 夏 季 
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Al26 RRULABRHRMRTRA DHBLRAA-MARKK 器 或 A 

细胞 ， 它 与 鼓膜 相连 ， 在 充满 空气 的 鼓膜 气 室 中 与 韧带 和 神经 相连 ， 神 经 通 往 

支架 ， 在 支架 处 A 纤 维 通过 了 细胞 与 神经 纤维 汇合 ， 这 三 束 纤维 共同 构成 KB 
神经 (根据 Roeder，1969) 。 


时 常 有 夜 娥 亚 科 和 尺 峨 科 的 蛾 围绕 着 路 灯 飞 来 飞 去 。 尖 我 们 哗啦 阶 啦 地 弄 山 钥匙 串 
(Schlisselbund) R#HOGIAT LARS GERRARD NH, RT AWR 
HTIRAMSSWIMERHBSE, SAC ARMOR. RRA ES 
的 鼓膜 器 中 只 有 三 个 感觉 细胞 ， HBR RRR RAED, HOW 
个 细胞 一 一 A 细 胞 对 超声 波 发 生 反应 ， 它 们 的 敏感 性 不 只 限于 能 区 别 从 中 铁 状 鼻 发 出 的 
声音 ， 而 且 必 须 识 别 出 各 种 蝙蝠 所 发 出 的 求 同 频率 的 定位 声 忆 二 .- 般 认为 它们 对 50 干 赫兹 
的 频率 就 完全 具有 敏感 性 。 

这 二 切 仍 不 能 保证 夜 峨 从 蚁 蝠 处 脱身 .首先 夜 友 必 须 辩 认 发 出 叫 声 的 方向 , 而 昆虫 要 
在 煽动 翅膀 的 同时 做 到 这 一 点 是 极为 困难 的 。 假 设 我 们 让 一 只 夜 峨 在 球 浇 空间 的 中 央 飞 
行 ， 在 煽动 的 翅膀 处 于 不 同 相 位 时 ， 从 球形 体 表面 的 不 同位 置 庙 数 膜 器 发 出 声波 ! RR 
有 时 翅膀 将 鼓膜 器 完全 覆盖 ， 有 时 鼓 异 器 完全 裸露 着 。 人 们 可 以 根据 和 A 细 胞 对 这 些 声 音 
的 反应 用 麦 卡 托 投影 位 出 “世界 地 图 ”用 通常 绘制 世界 地 图 的 方法 ) 《〈 见 图 127) 吕 雯 
管 声 源 的 位 置 未 变 但 是 只 要 翅膀 位 置 改变 ， 绘 出 的 图 就 不 一 样 。 当 推测 声音 传 来 的 方向 
时 ， 不 仅 要 比较 身体 丙 侧 鼓膜 器 A 细 胞 的 反应 ， 而 且 还 要 把 这 个 结果 在 中枢 神经 系统 中 
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接受 信号 的 一 瞬间 与 翅膀 的 位 置 相 比较 显然 ， 在 此 期 间 B 细 胞 如 同 翅膀 基部 的 特殊 感 
觉 细 胞 一 样 ， 也 起 一 定 作用 。 


一 
180 90 0 270 

图 127 ”一 只 夜 蛾 “〈 夜 蛾 亚 科 ) 被 吊 挂 在 一 个 金属 丝 编 的 球状 体 中 
WH, 使 它 可 以 自由 地 “飞行 >” Ch: 朝 着 观察 者 飞行 ) 。 右 边 的 鼓 
膜 器 接受 从 球状 体 玫 面 不 同位 置 发 出 的 声响 。 测 量 了 反应 强度 后 用 考 
卡 托 投影 把 结果 以 “地 图 ”的 形式 表示 出 来 。 图 中 的 颜色 越 黑 说 明 鼓 
膜 器 对 刺激 的 反应 越 小 〈 根 据 Roeder，1968) 。 这 张 图 只 表示 出 翅膀 

在 图 中 的 这 个 位 置 。 


夜 蛾 有 了 这 种 器 官 就 能 够 记录 声音 ， 并 且 能 够 对 声 源 进行 定位 ， 可 以 根据 声音 的 强 
度 (根据 与 “敌手 ”的 距离 )》 采取 两 种 措施 。 从 声 源 附近 飞 走 或 者 旋转 式 急剧 向 地 面 飞 
行 。 如 果 我 们 在 路 灯 下 晃动 钥匙 串 ， 就 能 看 到 昆虫 作出 上 述 反应 。 

动物 有 了 定位 系统 才 有 可 能 行 夜 行 性 的 生活 方式 ， 并 且 在 摄取 食物 中 使 用 这 个 系 
统 。 这 种 定位 系统 极为 特 化 ,完全 超出 了 我 们 的 感觉 范围 为 了 防御 具有 这 种 定位 系统 的 
动物 和 这 种 定位 系统 ,昆虫 采取 了 念 秆 性 措施 ， 难 吃 \ 难 以 形成 回声 、 本 身 不 发 声 的 昆虫 
具有 特殊 的 听觉 器 官 。 在 我 们 面前 又 呈现 了 进化 中 的 “工资 -价格 螺旋 形 上 升 ” 现象 ,这 
两 个 组 并 驾 齐 驱 。 | 

我 们 可 以 假设 ， 多 种 蝙蝠 共同 生活 在 同一 生境 是 由 于 它们 从 一 开始 就 有 着 不 同 的 食 
溢 。 所 有 物种 都 取 食 不 同 的 食物 看 来 是 不 可 能 的 ， 因 而 可 能 每 种 蝙蝠 都 具有 特殊 的 定位 
机 制 ， 即 具有 特殊 的 定位 声 以 及 为 寻求 特殊 的 食谱 而 对 这 种 定位 声 进行 特殊 的 处 理 ,可 
能 不 同 的 食谱 也 正 是 根据 这 种 声音 通过 进化 而 形成 的 。 但 是 ， 我 们 对 这 一 切 仍 一 无 所 
知 ， 我 们 不 可 能 对 同一 地 区 的 各 种 蝙蝠 都 进行 食物 的 野外 鉴定 。 


PY. RY aH (eS) Larus) 


在 许多 教科 书 和 手册 中 都 将 欧洲 大 型 鸥 〈 鸥 属 ) 作为 物种 形成 的 例子 来 介绍 ， 现 在 
我 们 从 生态 学 角度 重新 提 及 这 个 例子 。 根 据 一 般 的 见解 ， 冰 期 〈Eiszeit) 过 后 ARS 
(Silbermowen) 分 化 出 两 个 独立 的 大 型 鸥 种 群 ， 亚 洲 内 陆 黄色 爪 种 群 和 北美 内 陆 及 
北美 海岸 粉红 色 爪 种 群 。 粉 红色 爪 种 群 遍 布 北美 洲 (Nordamerika) ,越过 大 西洋 ， 分 
MEV, ENINK “SAB”? 就 是 银 鸥 CLarus argentatus) ， 亚 种 orgentexs 分 布 到 爱 尔 
兰 、 不 列 颠 群岛 、 冰 岛 、 挪 威 西部 、 法 国 、 西 班 牙 和 德国 海湾 ，orgentatus 分 布 到 波 罗 
的 海 。 从 东方 〈 即 从 亚洲 内 陆 ) 挤 进 来 了 --' 个 黄色 爪 的 群体 , 它们 越过 地 中 海 〈Mittel- 
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meer) (michahellis) 、 大 西洋 岛 帖 〈atianticus) 和 冰岛 Cbritannicus = graellsii) 、 
FE Cintermedius) 直至 波罗的海 Cfuscus) . fuscus, intermedius#lbritannicusk.A 
一 身 较 暗 的 羽毛 ， 统 称 为 黑 背 鸥 (Heringsméwen) ， 有 时 把 atlanticus 也 算 在 这 个 种 
群 中 。 把 黑 背 鸥 看 做 是 一 个 独立 的 种 是 由 于 银 鸥 和 黑 背 鸥 往往 相 邻 而 居 ， 但 是 不 杂交 。 
在 生态 学 上 也 很 有 差别 ， 黑 背 鸥 栖息 在 海岸 边关 石和 近海 的 岩石 小 岛 上 ， 而 银 鸥 生活 在 
沙丘 上 。 东 方 的 黑 背 鸥 〈juwscus) 是 候 岛 ， 它 们 经 过 内 陆 迁 徙 到 维多利亚 湖 ; 西方 的 黑 
4503 Cintermedium#lbritannicus) 也 沿海 岸 迁 徙 到 赤道 非洲 ， 而 银 鸥 总 是 果 在 欧洲 。 

仅 就 这 些 而 言 的 确 没 有 什么 可 令 人 兴奋 的 ， 冰 期 有 许多 物种 都 分 裂 为 两 个 群体 ， 以 
后 在 有 些 地 方 重新 混合 后 分 化 成 真正 不 同 的 物种 ， 上 面 的 情况 也 是 如 此 ， 然 而 有 一 个 困 
难 的 问题 在 大 多 数 情况 下 都 没有 体现 出 来 。 穿 过 亚洲 一 直 向 西 的 类 型 一 直 分 布 到 冰 洋 海 
岸 、 白 海 、 沿 芬兰 湾 南 部 内 地 的 河流 、 沼 泽 和 湖 泊 〈 图 128) 。 象 银 鸥 . - 样 具 有 浅 色 羽 
毛 ， 但 是 具 黄 色 爪 的 类 型 无 疑 也 属于 黑 背 鸥 的 范畴 。 欧 洲 的 这 些 亚 种 的 名 称 不 统一 ， 
cacjimnans 往 往 作 为 一 个 广义 的 词 来 使 用 ， 出 于 它 的 简单 性 我 们 也 使 用 这 个 词 。 大 约 100 
年 前 cacj1imnans 就 已 到 了 芬兰 ， 因 而 在 芬兰 湾 和 波 的 尼 亚 湾 共 同 生 活着 三 种 类 型 的 大 型 
RS: cacjpnrrwazs 主 要 在 沼泽 和 沼泽 湖 ; argentatus 在 海岸 边 ， 主 要 在 沙丘 上 ， juscus 在 海 
岸 边 , 但 是 主要 在 岩石 岛 上 。 在 较 六 的 芬兰 湖 泪 边 适 于 孵 卵 的 地 方 也 有 少量 的 aorgentatus 
| 和 juscus。 再 artert 已 经 谈 过 这 个 事实 ， 近 来 Yoipio 一 -再 强调 这 个 事实 。 


Sie 
BB an Fi AG 
i 4 允 dat , 


图 128 WAR. SAGARA ARRKAWHK 型 、 分 布 史 以 及 北 RB CL. glaucus) 

的 孵 卵 点 。 口 < 杂交 地 点 ! BR. KSSH, 黄色 爪 类 型 ; C=cachinnans B= brittanicus, 

M=michahellis; 1=intermedius; A=atlanticus; F=fuscus; 圆 点 、 小 写字 母 ， 粉红 色 扑 

类 型 ， a=aftlanticusi ar=argentatus; Mth, 两 个 大 写字 母 (GL) sdk RB (CL. glaucus 
=L.hyperboreus) 《根据 不 同 作 者 汇编 而 成 ) 。 


银 鸥 是 人 类 文化 的 追随 者 ， 它 们 大 量 地 繁殖 〈 如 在 波 的 尼 亚 湾 和 芬兰 湾 ) ， 其 间 部 

分 fuscus 被 argentatus 排 挤 ， 关 量 的 orgentatus 分 布 在 内 陆 湖 ， 而 cacjimnans 则 分 布 在 海 

岸 边 。 今 天 分 兰 的 “ 银 鸥 ”种群 是 orgentatus 和 cacjimzans 的 杂交 种 群 ， 杂 交 过 程 是 在 40 

年 前 和 开始 的 ， 现 在 已 经 基本 结束 。 在 argentatus 和 cacizans 之 间 不 是 偏向 配对 ， 而 完全 
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是 随机 交 本 。 BRR RA, BR cachinnans Al fuscusBiEH#, (2 EH WOR RBs 
argentatusMicachinnansi¢a LARA, EAS EAM, 但 是 亲缘 关系 较 远 ， 然 而 ena 
互 杂 交 。 cachinnans#lar gentatustE Se LUNES, 与 fuscus 相 比 ， 它 们 更 多 地 
是 在 沿海 和 陆地 上 现 食 ， 比 fuscus 更 能 称 之 为 人 类 文化 的 追随 者 ，juscis 主要 在 海洋 开 
寻 食 。 这 里 我 们 看 到 了 两 个 不 同 种 群 的 合并 ， 同 时 出 现 了 第 三 个 种 群 ， 这 个 种 群 在 系统 
发 育 上 与 两 个 合并 种 群 中 的 某 一 个 种 群 亲缘 关系 极为 相近 ， RET ALARA ee 
独立 的 物种 。 

由 于 银 鸥 大 量 繁殖 ， 因而 从 东南 直到 冰岛 都 有 分 布 ， 几 乎 在 同时 brifanmicus 也 在 这 
些 地 方 定 居 。 两 者 在 生态 十 是 隔绝 的 ，argeztatuys 较 多 地 与 人 类 接触 ， 而 britannicus 是 
在 海上 寻 食 的 鸟 类 。 在 冰岛 已 有 两 种 大 型 鸥 ， 海 鸥 (Larus marinus) 和 北 RUS CL. gla- 
CUS) 。 这 两 种 乌 类 的 个 体 比 黑 背 鸥 和 银 鸥 大 得 多 ， 因 而 往往 归于 一 个 亚 属 ，Wiarizak 是 
最 孤僻 的 乌 类 ， 不 是 文化 追随 者 ， 它 们 在 海上 或 沿海 容 石 上 寻 &. HR, gloucus 在 抱 
极地 蒂 到 处 都 与 人 类 接触 ， 就 象 欧 洲 的 银 鸥 一 祥 ， 在 垃圾 堆 上 就 能 看 到 银 网 。 在 生态 需 
KE glaucus SRR, MAK ENES Wargentatus{ RAW. Ingolfson 指出 ， 在 冰岛 
ERIS glaucus thar gentatus, | 只 有 这 两 个 物种 的 杂交 种 群 (Bastardpbopulationj。 

现在 可 能 仅仅 在 离 格 陵 兰 岛 不 远 的 冰岛 西北 部 还 有 纯 种 的 g1axc 站 群体 训 一 一 一 人 全 

这 又 是 不 同 种 群 合并 的 现象 ， 在 这 种 情况 下 ， 生 态 需 求 几 乎 没有 什 女 差别 的 不 同 种 
类 〈 有 些 属于 不 同 的 亚 属 )》 相遇 后 ,= 形成 了 杂交 种 群 。 

在 鸟 类 学 中 这 样 的 例子 并 不 少 〈 例 如 ，Immelmanay 1962) , ba 关于 昆虫 杂交 
种 群 的 论述 (Remane#Koch,1977). #HRKA RUN B: Muellerianella fairmairei 
AIM. brevipennis 在 共同 栖息 的 地 方 《荷兰 ) 杂交 后 ， 产 生 与 M. fairmairei 很 相似 的 三 
倍 体 ， 其 中 只 有 肉体 。 这 种 三 倍 体 必须 与 丽 个 原始 种 类 中 任何 一 个 种 类 的 雄 体 交配 后 才 
能 繁殖 ， 但 受 猜 并 不 发 生 ， 精 邓 仅 仅 官 动 三 倍 体 后 代 的 胚胎 发 育 。 这 样 在 洽 兰 冰 生 活着 
三 种 类 型 ， 它 们 在 遗传 上 完全 隔绝 ， 染色体 组 无 限 地 被 遗传 下 去 ， 其 中 一 个 类 型 是 其 它 
两 个 类 型 的 杂交 产物 并 且 总 需要 与 原始 种 的 雄 体 交配 〈Drosopoulos，1977)。 

在 鱼 类 中 也 有 类 似 现 象 。 在 从 墨西哥 东北 部 的 沿海 和 内 陆 直到 得 充 萨 斯 州都 有 分 布 
ASS BN TERE CPoecilia formosa) PRAHA, RUMP. sphenopsAP. lati pinnahyARA 
特征 。 美 丽 花 钙 的 叭 体 必 须 交 配 后 才能 繁殖 ,但 是 受精 不 发 生 ， 仅 仅 刺 激 卵 发 育 OB 
发 育 后 只 形成 难 体 。 另 外 ,金鱼 〈Goldfisch) 的 一 个 品种 (Giebel) 中 也 有 类 UM 
象 ， 在 边缘 分 布地 区 只 有 几 体 ， 卵 必须 受到 过 亲鱼 类 如 鲫鱼 (Karatschen) 或 鲤鱼 
(Karpfen) 的 精子 莘 激 后 才能 发 育 ， 但 仅仅 是 受到 刺激 ， 而 不 发 生 受 精 。 

这 些 现 象 对 理论 生态 学 具有 重要 意义 ， 因 为 在 这 里 ， 一 个 种 类 的 肉体 显然 可 以 称 之 
为 另 一 个 种 类 的 雄 体 的 寄生 生物 ， 它 们 硅 少 必须 得 期 地 在 同一 个 生境 中 生活 。 

对 空间 上 隔绝 的 物种 来 说 ， 生 殖 隔离 机 制 不 具有 选择 有 利 性 。 生 殖 隔 离 机 制 可 以 消 
失 ， 一 个 物种 与 另 一 个 相近 的 物种 或 原始 物种 相遇 时 可 以 杂交 ，- 形 成 杂交 种 群 。 

在 动物 学 中 这 种 现象 给 人 以 混乱 的 感 党 ， 在 植物 学 中 这 些 情况 很 普遍 ;， 我 在 这 里 有 
意识 地 举 了 动物 学 Hensal Ff, DUBFLLATTE REX BSS HRV RERSI MR. 
bE-HESHMREROSHY, CHRONO, CEA RP MAOH 
Ue F fie FEF ERIN TS PS EF ZA / 
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PO ESAS 
第 一 节 “生态 系统 理论 


在 地 球 上 太阳 能 不 断 地 转化 为 化 学 能 ， 再 经 过 几 个 阶段 变 为 热能 。 这 种 能 量 流 
(EnergiefluB) 形成 非 生物 界 到 生物 界 再 回 到 非 生 物 界 这 样 一 个 循环 (Kreislauf), 
在 我 们 能 够 厄 观 的 短期 内 ， 生 态 系统 中 的 物质 输入 和 输出 之 间 、 能 量 输入 和 输出 之 间 处 

于 天 致 的 平衡 状态 。 

根据 生物 的 非 线性 剂量 -反应 关系 ， 可 以 把 地 球 这 个 生态 系统 分 成 耻 系 统 ， 在 亚 系 
笑 中 分 别 存在 着 平衡 。 与 种 群 二 样 ， 也 不 能 明确 地 划分 生态 系统 的 界限 ， 划 分 的 界限 忌 
须 适 合 于 研究 的 目的 。 

从 理论 上 讲 ， 一 种 年 驳 将 太阳 能 转化 为 化 学 能 ， 另 -种 生物 又 将 化 学 能 转化 为 执 
能 。 实 际 上 在 自然 界 中 并 非 如 此 简单 ， 因 为 现存 的 物种 是 多 种 多 样 的 。 根 据 个 体 生态 学 
理论 《第 8 页 ) ， 与 在 生物 生存 的 边缘 地 区 相 比 ， 在 有 利于 生存 的 地 区 ， 物 种 形成 的 过 
程 发 展 得 快 ， 而 且 强 度 也 大 。 热 带 珊瑚 礁 〈Korallenriffy 和 热带 雨林 是 温度 适宜 的 符 
卉 ， 这 里 的 物种 数量 比 那些 条 件 不 恒定 或 处 于 生物 生存 边缘 条 件 下 的 生境 中 的 物种 数量 
多 ， 因 此 在 有 利 的 地 区 内 ， 种 内 、 种 间 竞 争 是 最 重要 的 、 起 决定 作用 的 生态 洒 子 ， 而 在 
边缘 地 区 内 ， 非 生物 因子 起 主要 作用 。 

在 进 北 过 程 中 生物 越 来 越 能 适应 周围 的 环境 〈 指 非 生物 环境 和 生物 环境 ) 。 这 里 我 
们 又 遇 到 了 在 种 群生 态 学 中 谈 到 过 的 共同 进化 问题 。 生 活 在 一 个 生态 系统 中 的 生物 共同 
进化 ， 在 进化 过 程 中 相互 影响 ， 整 个 生态 系统 中 各 成 员 问 的 共同 进化 必须 疝 着 生态 系统 
的 最 适 庆 发 展 ， 但 是 并 未 需要 达到 最 适 点 。 

地 球 上 的 生态 系统 有 着 不 同 的 年 古 ， APRA BEER ee: 
态 系统 ， 其 特点 是 物种 数量 多 、 极 其 重 定 、 物 质 和 能 量 周转 快 、 帮 乎 所 有 生命 所 需 的 物 
质 都 固定 在 生物 体内 、 生 物 的 基本 物质 具有 完全 的 再 循环 。 在 较 年 轻 的 生态 系统 中 ,物种 
数量 较 少 ， 和 常 常 具 有 不 完全 的 再 循环 -例如 高 说 ! )。 

现在 我 们 能 够 比较 准确 地 描述 最 适度 。 在 最 适 条 件 下 ， 进 化 能 使 那些 物种 数量 少 、 
各 成 员 的 质量 和 数量 波动 较 大 的 生态 系统 变 为 物种 数量 多 、 数 量 和 质量 波动 较 小 的 生态 
系统 。 在 后 -种 生态 系统 中 物种 的 个 体 数量 较 少 ， 周 转 率 高 (参见 捕食 者 -被 捕食 者 系 
绕 刻 。 不 同 物 种 间 的 进化 是 区 要 的 ， 例 如 ， 一 个 多 物种 的 森林 如 果 不 靠 风 授粉 (Wind- 
bestéubung) 则 完全 可 以 人 靠 动物 定向 地 授粉 :如果 不 靠 风 传播 种 子 则 可 以 靠 动物 传播 
fis. (Regal, 1977) 

另 一 个 最 适 竹 是 所 有 资源 完全 被 生态 系统 中 的 成 员 所 利用 。 在 年 老 的 、 物 种 丰富 的 
系统 和 中 ， 所 有 营养 物质 都 紧 紧 地 结合 在 生物 体 中 ， 在 生态 系统 的 非 生物 部 分 中 几乎 没有 
营养 物质 ， 因 此 破坏 这 种 生态 系统 会 造成 不 可 弥补 的 损失 ， 不 发 展 年 老 的 生态 系统 可 以 
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防止 出 现 这 种 后 果 。 在 年 轻 的 生态 系统 中 营养 物质 不 可 能 完全 被 利用 ， 因 此 年 轻 的 生态 
系统 具有 较 好 的 缓冲 能 力 ， 以 防止 被 彻底 破坏 。 这 样 的 生态 系统 能 够 再 生 。 

生物 共同 进化 并 不 意味 着 生物 不 能 从 共同 进化 中 解脱 出 来 。 在 进化 中 出 现 的 “新 技 
术 ” (neue Technologien 关 能 在 较 短 的 时 间 内 彻底 改变 生态 系统 。 真 骨 鱼 类 从 淡水 返 
回 海洋 、 重 温 动物 的 出 现 、 彤 乳 动 物 在 海洋 中 定居 以 及 种 子 植 物 的 发 展 形成 都 是 “ 草 
新 ”， 这 些 “ 革 新 ” 迅速 地 打破 了 旧 的 生态 系统 的 平衡 ， 使 它们 缓慢 地 成 为 新 的 生态 系 
3 is 

许多 生态 系统 是 和 人 类 一 起 发 展 的 〈 如 中 欧 ， 冰 期 后 人 类 马上 进入 这 个 生态 系 


统 并 且 人 参与 了 生态 系统 的 发 展 ) 。 人 类 是 生态 系统 的 一 个 组 成 部 分， 其 它 成 员 与 人 


类 共同 进化 ,7 因此 在 人 类 的 影响 下 ,长 期 存在 的 老 地 区 被 视 为 与 相同 地 理 空 间 的 、 
近 于 自然 的 地 区 相似 5 在 讨论 这 些 癌 题 时 不 要 忘记 ， 象 这 本 书 的 第 一 眉 申 所 讲 的 外 竺 物 
在 生理 上 必须 适应 于 它们 的 生境 ， 这 是 第 一 个 首要 的 基本 条 件 。 在 较 年 轻 的 生态 系 绕 
中 ,这 种 生理 适应 与 所 有 其 它 因子 相 重合 ， 例 如 ， 波 罗 的 海 具有 今天 这 样 的 形状 和 
含 盐 量 的 时 间 并 和 长 ( 仅 有 2500 年 的 历史 ) 。 以 前 它 近乎 是 一 个 淡水 流域 ,- 具有 淡水 动 
物 ， 那 时 在 今天 的 淡 咸 水 混交 处 只 有 从 北海 涌 进 的 、 具 有 足够 的 渗透 压 调 节 ; 功 能 的 物 
种 。 这 些 根据 单 盖 的 生理 参数 而 随机 地 被 选择 的 动物 构成 了 波罗的海 现在 的 动物 区 系 。 
显然 在 这 个 生境 中 无疑 我 们 可 以 认为 这 是 一 个 平衡 的 生境 ) 各 个 成 员 之 闻 不 能 发 生 共 
同 进化 ;也 就 是 说 ”即使 是 各 成 员 之 间 没 有 发 生 重 大 的 共同 进化 ， 生 境 也 可 能 处 于 平衡 
认为 古老 的 热带 地 区 通过 特殊 的 适应 形式 ， 能 够 具有 一 切 可 能 的 生态 位 的 看 法 是 完 
全 错误 的 。 在 热带 岂 乎 没有 一 种 鸟 类 向 亚 北极 或 北极 地 区 滨 酌 属 鸟 类 (Strandlaufer) 
的 方向 发 展 。 这 些 适 应 于 寒冷 的 物种 也 是 唯一 能 够 迁徙 到 热带 沙滩 以 及 迁徙 到 具有 热带 
气候 的 美洲 或 非洲 海岸 珊瑚 礁 上 的 动物 ， 因 而 利用 这 个 生境 的 并 非 是 热带 特有 的 鸟 类 。 
这 个 事实 否定 矛 理 论 生 态 学 中 的 一 些 看 法 。 

生物 之 闻 具 有 亲缘 关系 ， 而 生态 系统 之 间 没 有 亲缘 关系 ， 每 个 生态 系统 都 是 独 一 无 
二 的 ， 是 不 能 重复 的 。 我 们 对 一 个 生态 系统 中 的 事件 可 以 进行 详细 的 分 析 刀 但 是 在 另 一 
个 生态 系统 申 会 发 生 完 全 不 同 的 事件 《尽管 二 者 看 上 去 很 相近 ) 。 这 就 是 从 事 生 态 系统 
的 研究 ,; 找 出 生态 系统 中 普遍 适用 的 规律 的 真正 困难 所 在 。 


第 二 节 “ 自 然 ” 生 态 系统 


人 们 常常 将 不 受 大 类 影响 的 生 BRAK 为 自然 生态 系统 (natirliche Okosys- 
teme) ， 今天 这 种 生态 系统 已 不 复 存 在 了 。 毫 无 疑问 南美 洲 的 大 型 th R (Riesengir- 
teltiere) FIAM Mi (Riesenfaultiere) 〈 它 们 曾经 象 非 洲 草 原 上 的 有 蹄 类 那样 生 
7B) WHR CMartin, 1973) . 马 达 加 斯 加 (Madagaskar) 的 大 型 狐 猴 (Halbaffen)5 
大 型 驼 岛 〈(Riesenstraupbe) 的 死亡 、 新 西 兰 大 型 驼 乌 和 其 它 许 多 动物 的 绝 灭 都 和 早期 
移民 有 关 罗 他 们 把 Camis familiaris dingo (大 属 ) 运往 澳大利亚 ， 使 它们 大 BHA, 
使 澳大利亚 的 动物 区 系 发 生子 根本 改变 。 从 人 类 历史 早期 的 高 度 文明 产生 出 来 的 不 是 森 
林 ， 不 是 降雨 量 大 的 地 区 ,) 而 是 气候 干燥 ， 但 是 又 有 足够 的 水 来 从 事 农 业 和 瘟 牧 业 的 草 
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头 ， 但 是 这 些 场所 容易 受到 不 可 弥补 的 损失 。 人 生境 被 破坏 导致 降水 量 降低 ， 例如 在 邱 
BE. 北非 、 美 索 不 达 米 亚 3% 小 亚 西亚 和 中 国 的 部 分 地 区 都 出 现 了 沙漠 。 大 们 认为 这 种 高 
度 文明 的 衰落 与 气候 改变 (Ktlimaaindeftnag) 有 关 ， 这 是 正确 的 ,得 是 气候 的 改变 至 
少 有 一 部 分 原因 是 由 于 人 类 对 生境 的 破坏 。 斯 堪 的 纳 维 亚 人 把 斯 堪 的 纳 维 亚 木 材 贮 存量 
(Holzvorrate) 用 完 之 后 ， 从 斯 堪 的 纳 维 亚 迁 到 俄国 、 黑 海 、 英国 、 法 国 、 地 中 海 、 
六 岛 、 格 陵 兰 。 今 天 人 们 要 硅 挪 威 找到 当年 斯 堪 的 纳 维 亚 人 建造 教堂 和 船只 所 用 的 大 树 
是 很 不 容易 的 。 早 在 青铜 器 时 代 德 国 北部 的 森林 就 已 经 毁 光 了 了， 并 且 在 吕 内 堡 开 始 出 现 
了 荒野 《参见 第 214 页 ) 。 中 世 期 末期 ， 人 类 的 活动 深入 到 了 海洋 ， 乌 类 BAL RM 
鱼 类 资源 遭 到 严重 破坏 ， 这 种 活动 最 初 限于 欧洲 ， 以 后 波及 到 北海 ， 最 后 到 南极 洲 ， 直 
到 今天 欧洲 的 海岛 〈Meeresvogel) 才 重 新 占领 了 那些 曾经 被 驱逐 出 的 领域 。 我 们 今天 
«> oop aiken ts Ageepong lg oh hb abeninea ees 
角度 提出 这 个 问题 ， 即 要 考虑 下 述 几 点 ， 

”工人 从 个 体 生 态 学 和 种 群生 态 学 的 角度 来 看 ， 至 少 这 些 地 区 的 植被 是 接近 于 自然 的 
(naturnah) ， 研 究 这 些 接近 于 自 is Deco 534 emma 个 部 分 
的 共 局 作用 。 

2. 区 别 接近 于 自然 的 生态 系统 与 古老 的 、 人 类 创造 的 生 坟 系统 《德国 HER 
德国 干燥 的 草地 、 美 索 不 达 米 亚 沙 漠 、 许 多 长 期 以 来 有 人 类 、 家 畜 和 植物 的 岛屿 ) ， 可 
及 使 我 们 了 解 到 一 个 有 人 类 的 、 真 正 的 “生态 系统 ”发 展 到 了 何 种 程度 。 

3. 人 类 在 技术 时 代 来 到 之 前 ，. 使 用 原始 的 方法 就 能 把 肥沃 的 草原 变 成 不 适 于 居住 
的 荒 并 汪 那么 在 技术 高 度 发 达 的 时 代 估 类 在 多 长 时 间 内 就 能 使 我 们 的 生存 场所 一 一 地 球 
BR? 人 类 能 够 保护 这 个 生存 场所 吗 ? 人 类 能 够 纠正 他 们 的 祖先 所 犯 过 的 错误 吗 ? 


第 三 节 ， 顶 极 群落 概念 (Klimax—Begriff). hea 
的 和 系列 演 替 (Folgeserien und Sukzessionen) | 
自然 的 和 接近 于 自然 的 生态 系统 与 顶 极 群落 不 同 ， 顶 极 群落 主要 在 植物 生 芒 学 中 占 


”有 重要 地 位 。 顶 极 群落 的 概念 表明 ， 在 与 土壤 条 件 无 关 的 一 定 气候 条 件 下 ， 必 然 会 发 展 


出 相同 的 生态 系统 ， 因 此 中 欧 的 顶 极 植物 群落 应 该 是 欧 沂 山 毛 样 。 对 此 植物 学 界 至 今 仍 
提 册 论据， 把 不 与 顶 极 群落 相符 合 的 全 部 结果 归咎 于 人 类 的 活动 。 其 中 当然 有 许多 都 是 
正确 的 ,但 是 并 非 全 部 都 正确 。 自 冰河 从 中 欧 退 去 以 来 ,不 可 能 有 足够 的 时 间 形 成 上 述 定 
义 中 所 描述 的 顶 极 群落 ， 如 果 没 有 人 类 的 影响 ， 在 沼泽 和 低地 森林 不 会 有 今天 的 山 毛 样 
K, ASARAL MMs 如 果 没 有 人 类 的 影响 ， 在 每 年 春季 都 要 被 水 渡 没 的 地 方 今天 
只 能 是 沼泽 群落 ;如 果 没 有 人 类 的 影响 ， 这 样 的 地 区 在 中 欧 就 会 多 得 很 。 此 外 还 有 动物 
Qe) 的 影响 。 在 加 拿 大 的 研究 结果 表明 ， 在 植被 接近 于 ] 页 极 群落 状态 的 地 区 海 
狸 可 以 通过 建筑 拦 河 坝 形 成 很 大 的 浅 湖 ， 决 提 后 即 形成 天 片 草地 似 后 才 慢 慢 地 再 被 森 
Mis. HMM, WM. H.R. RAHA % 先 锋 植 物 ”【(r- 选 择 者 ) .提供 生活 
Sis RMIT RIER. MERE SEA ARMA) BNA 
HamleKIDARERAEM KE, RAMA, TURP UZ. Me 
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下 讲 由 树龄 为 1000 一 43000 年 的 树 组 成 的 红 杉 (Sequoia) 林 能 够 经 受 住 500 年 过 瞬 或 过 冷 
的 气候， 在 这 段 时 间 中 树 不 结实 ， 从 竞争 能 力 上 看 ， 他 们 完全 可 也 上 古 胜 那些 适应 于 这 种 
过 了 暖 或 过 冷气 候 的 树 。 在 这 种 纯粹 假设 的 情况 下 ， 会 有 各 种 动物 和 寿命 短 的 植物 涌 大 这 
人 外 森林 ， 而 对 森林 本 身 训 无 影响 。 

这 种 论据 可 能 不 象 听 起 来 那样 富 于 假设 性 ， 我 们 知道 中 欧 在 历史 上 有 过 强烈 的 气候 
变化 ,1600 一 1700 年 间 葡 萄 种 植 业 急剧 衰落 ,同时 在 莱茵 地 区 大 规模 种 植 的 扁桃 ， 包 及 菜 
黄平 原 城 市 周围 主 要 的 经 济 作 物 一 一 番 红 花 〈Safran) 的 种 植 业 也 消失 了 。 放牧 场 变 成 
“被 证 灌 了 "的 高 山 牧场 ， 我 们 不 知道 那 时 是 否 普遍 地 气候 变 冷 ,还 是 完全 变 成 了 海洋 性 
气候 , 这 两 种 变化 都 能 起 同样 的 效果 。 从 这 个 意义 来 看 ， 顶 极 群落 就 是 一 种 虚构 了 ;所 访 
最 好 《就 象 今天 大 多 数 情 况 那样 ) 称 为 地 区 性 的 、 自 然 的 或 接近 于 自然 的 植被 六 以 及 与 
之 相 适 应 的 动物 界 。 火 对 一 个 地 区 的 演变 起 着 重大 作用 ， 尺 前 曾经 过 低地 估计 了 这 个 因 


子 〈 参 见 第 51 页 ) 。 由 此 得 出 结论 ， 森 林 火 灾 曾 经 对 欧洲 超过 重大 作用 ， 但 是 大 类 总 是 


试图 扑灭 火灾 。“ 顶 极 群落 》 和 “潜在 自然 植被 ”都 不 能 在 我 们 面前 呈现 出 人 类 强烈 干 
涉 自 然 之 前 的 真正 景象 ， 因 此 ， 在 生态 学 研究 中 只 讨论 “潜在 自然 植被 上 ”是 不 完全 的 ; 

未 受到 人 类 影响 的 地 区 也 规律 性 地 出 现 演 替 ， 对 此 必须 进行 详细 的 分 析 吕 能 迅速 消 
失 的 小 型 结构 部 分 〈Strukturteile) 可 以 作为 很 容易 观察 的 演 替 模型 ， 如 腐烂 的 动物 己 
(Aas) 、 烘 便 或 海岸 这 或 剖 边 的 泥 沙 ， 树 干 的 分 解 也 属于 这 个 过 程 ， 这 个 过 程 也 被 
称 之 为 小 宇宙 的 演 奉 ， 虽 然 这 是 很 有 趣 的 ， 但 是 小 宇宙 的 演 替 儿 乎 不 能 告诉 我 们 天 空间 
演 替 【如 经 过 森林 火灾 或 大 类 和 干涉 〈 弃 耕 田 的 再 利用 ) 后 ] 的 原始 过 程 和 规律 性 。 

这 种 小 宇宙 的 演 替 与 真正 的 演 替 〈 如 火灾 后 的 林地 被 重新 占领 ) 在 很 重要 的 三 点 十 
是 有 区 别 的 ， 而 人 们 往往 忽视 了 这 一 点 ， 即 系列 演 替 可 以 通 过 非 生物 因子 、 头 类 或 动物 
的 干 水 “停留 ”在 一 个 特定 的 阶段 ， 而 小 宇宙 的 演 替 则 不 能 。 动 物 尸 体 、 凑 堆 、 树 枝 的 
分 解 只 不 过 就 是 -- 种 分 解 过 程 ， 通 过 这 个 过 程 提供 一 定 的 、 能 迅速 利用 的 有 机 物质 能 
量 。 和 森林 火灾 过 后 首先 迁移 来 的 植被 能 够 作为 自己 “创造 ”的 空间 无 限制 地 第 存 下 去 
(通过 放 笋 或 定期 收割 切 掉 重 新 生长 的 顶部 ) 。 中 欧 的 许多 或 许 是 全 部 的 于 燥 草 地 群落 
就 属于 这 种 情况 ， 此 外 还 有 大 部 分 匈牙利 草原 、 西 班 牙 草 原 以 及 许多 草原 与 森林 之 间 的 
竞争 地 区 。 如 果 没 有 美洲 野牛 ， 北 美的 栎 树 稀 树 草原 现在 也 许 已 是 一 片 茂密 的 栎 林 了 ; 
妆 果 没有 大 型 陆 生 哺乳 动物 ， 非 洲 草原 也 许 就 会 六 片 地 被 森林 所 覆盖 。 

人 们 常常 这 样 描述 演 替 过 程 ， 比 如 描述 一 个 浅 湖 变 成 陆地 的 过 程 :首先 长 芦苇 《芦苇 
属 ) ， 然 后 变 成 长 有 喜 湿 树木 OUR: Bs te: a7) 的 低洼 地 ， 再 妾 变 成 森林 。 
经 过 森林 火灾 或 砍伐 后 ， 容 易 由 风 传 播种 子 的 野草 和 桦 树 占 领 了 中 欧 和 北欧 ， 林 赐 
(Anthus trivialis), #KRR CLullua arborea), #8 (Emberiza citrinella) 迁徙 到 
这 里 ， 桦 树 迅 速生 长 的 同 IR Be, IN SBIR (Sylvia) 和 星 营 属 
(Locustella) 鸟 类 。 在 灌木 期 植物 约 长 到 2 一 3 米 时 (主要 是 针叶树 ) ， 冠 山 省 (Pa- 
rus cristatus) 变 得 十 分 常见 ， 放 后 粗壮 的 树木 组 成 高 大 的 森林 后 ,这 些 鸟 类 就 消失 了 ， 
Hy Sk ih EE UN SS A 在 树冠 多 卵 的 大 型 鸟 类 〈 黑 葛 Cicoxnia nigra, AMS: fe B 
Aquila) 。 在 水 体 中 动物 及 植物 能 够 固着 的 坚固 基底 是 微量 因子 ， 生 物 会 以 相似 的 方式 
迁徙 色 新 的 坚固 物体 上 。 首 先 出 现 单 细 胞 藻类 ， 由 于 它们 其 有 游 动 孢 子 ， 所 以 分 布 快 ， 
主要 还 栖息 有 摇 蚊 幼虫 ， 但 是 偶尔 〈 取 决 于 特定 的 情况 ) 淡水 水 体 中 的 这 种 坚固 物体 可 
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DURBAN CDreissena) 的 幼 由 所 占领 ,然后 共 这 些 第 一 批 占 领 考 过 渡 到 较 
天 型 的 物种 ， 如 在 淡水 中 有 毛 起 目 昆 虫 和 丝 关于 类 。 


这 样 的 例子 还 很 多 。 有 没有 能 普遍 运用 的 观点 使 我 们 更 好 地 理解 这 些 规律 性 的 、 特 
有 的 过 程 呢 ? 有 。 如 果 我 们 仅仅 比较 初期 和 后 期 相当 于 顶 极 群 落 》 就 能 看 到 表 了 中 所 
列 出 的 情况 。 在 早期 物种 数量 少 ， 这 与 r- 选 择 者 和 其 它 一 些 参数 有 关 。 不 过 这 样 划 分 太 
简单 了 ， 介 于 早期 和 顶 极 群落 之 间 还 有 一 个 极为 引 和 人 注目 的 阶段 ， 直 至 近年 来 在 讨论 演 
替 问 题 时 才 给 予 它 应 有 的 地 位 。 中 欧 干 燥 草 地 、 匈 牙 利 和 西班牙 的 人 造 草 原 就 处 于 这 个 . 
阶 构 ， 这 是 极为 恒定 的 、 有 抵抗 能 力 的 具有 众多 的 植物 和 动物 《 即 多 样 竹 Diversitgt 
程度 高 ， 参 见 第 192 页 ) 的 群落 。 
“大 到顶 极 阶段 后 物种 的 数量 和 多 样 性 程度 降低 ,例如 ， 亚 喀 巴 深 (Golf von AKa- 
ba) 《红海 东 北部 ) 珊瑚 礁 就 比 著名 的 ` 处 于 较 有 利 地 区 的 大 型 提 达 (Barriere-Riff) 
的 多 样 竹 程度 高 得 多 ， 这 是 由 于 亚 旷 蔬 湾 的 水 位 经 过 不 太 长 的 时 间 间 隔 后 就 降低 一 次 ， 
dao ee Os 


有 段 。 虽 然 最 初 这 种 解释 是 出 人 意外 的 ， 但 CRAM BE. MAM MOMMY 


EPSRC KODE LAMAN, 20% 2 Wh Bk RE REAR 
中 间 阶 段 多 样 性 高 ， 在 最 后 的 恒定 阶 侦 多 样 作 又 降低 。 

这 些 为 演 替 过 程 的 理论 黄 定 了 基础 ， 但 是 在 实际 应 用 中 仍 存 在 着 很 大 差距 。1345 年 
前 后 弃 耕 的 农田 就 呈现 出 极为 混乱 的 景象 ， 在 没有 人 类 的 干涉 下 ， 岂 前 的 农田 有 一 部 分 
变 为 干燥 的 草地 ， 一 -部 分 变 为 约 20 米 高 的 密林 ,一 部 分 变 为 灌 林 ， 这 几 种 形式 镶 族 式 地 
相 邻 ， 每 个 地 区 都 有 数 公顷 的 面积 ， 但 是 从 土壤 条 件 和 气候 条 件 来 看 它们 应 该 具有 相 局 
的 、 同 步 的 演 蔡 过 程 。 当 我 们 把 理论 知识 运用 到 实践 中 去 时 ， 中 欧 这 个 例子 对 我 们 今天 
进行 农 亚 规划 和 自然 保护 区 规划 是 很 有 启发 的 。 显 然 在 这 你 问题 让 至今 矶 存在 着 不 可 真 
服 的 困难 二 共有 通过 特别 的 、 长 期 的 研究 才能 解答 这 些 难题 六 在 芝兰 物 秘 在 富 的 中 间 阶 
侦 ， 没 有 人 类 或 大 型 动物 的 帮助 也 能 很 好 地 防止 顶 极 群落 物种 “定居 ”， 保 证 数 十 年 内 
BENEEMTR. im, 中欧 许 多 干燥 草地 也 许 就 属于 这 种 情况 ; WR aw 
江原 秆 动物 ， 屁 虫 、 水 鸟 以 及 哺乳 动物 ), 陆 地 化 的 过 程 就 会 诚 慢 。 处 于 顶 极 阶段 的 ' 到 
代 乎 燥 草 地 的 击 毛 样 林 比 被 取代 的 二 到 草 于 的 物种 多 样 狂 和 分 化 程 误 低 得 多 。 

下 面 这 个 例子 说 明了 生境 中 的 明显 变化 可 以 维持 多 久 。 在 波 的 尼 下 湾 沙 部 的 阿 瓦 好 
克 萨 十 主 有 极为 茂密 的 泰 加 植被 〈 由 云 杉 、 WH. 和 断 ， 茂密 的 下 术 和 强 状 的 地 被 物 组 
we) C129), Fail) FR Ate lb aneneritnen silane 
就 可 以 看 出 这 个 明显 的 差别 ， 通 常 在 极 圈 南部 所 发 现 的 应 该 是 与 之 相反 的 情况 。 Ame 
到 山上 以 后 就 会 看 到 仿 ne Macha tere ef 忆 有 少数 树 能 扎根 于 此 
地 ， 再 往 上 是 一 条 狭 罕 的 党 直 粗 糙 的 % 湾 圆 了 的 花岗岩 石 快 所 组 成 的 地 带 ， 再 往 上 就 是 
长 有 丰富 植被 的 地 区 。9000 多 年 前 Yoldia 海 的 海面 还 能 达到 磨 圆 了 的 花岗岩 石 这 个 高 
度 直 那 时 的 海拔 比 现 在 的 波罗的海 约 高 300 米 ,花岗岩 雁 石 形成 岸 墙 六 Yoldia 海 浪 冲 剧 折 
了 花岗岩 下 部 的 主 壤 , 但 是 不 能 超越 这 个 高 度 ， 这 样 腐殖质 层 不 断 加 齐 杂 并 县 形 成 了 今 
日 的 茂密 森林 。9000 多 年 前 处 在 永 中 的 土 部 土壤 层 地 区 至 今 仍 未 更 新 ,在 这 林地 区 还 有 
许多 类 伏 的 结构 。 被 大 面积 砍伐 的 热带 雨林 地 区 更 是 如 此 ， 热 带 雨 林 似 乎 入 能 再 生 , i 
是 长 出 次 生 灌木 ， 例 如 现在 在 南美 济 的 许多 地 区 都 能 看 到 这 种 情况 区 胡 果 将 次 生 灌 木 砍 
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图 129 芬兰 北部 阿 瓦 萨 克 萨 山 。 左 上 : 生长 在 300 米 高 处 的 原始 森林 。 
AE: 低 于 300 米 高 处 的 Yoldia 海 岸 墙 。 下 : 生长 在 原 Yoldia 海 底 贫 
Boe Ey RBH. 


Ke, REWRRCREKMR, MHRA MAORERRERKEVATAB, BD 
在 对 人 类 很 重要 的 时 期 内 是 不 可 能 恢复 了 ， 人 类 要 在 这 种 地 区 从 事 农业 几乎 是 不 可 能 的 
事情 。 

与 顶 极 群落 概念 相 比较 ， 在 寺 壤 学 (Bodenkunde) 中 有 一 个 基本 的 理论 ， 根 据 这 
个 理论 ， 土 壤 不 受 基底 化 学 变化 过 程 的 制约 ， 也 就 是 说 与 地 质 史 无 关 ， 而 仅仅 与 气候 和 
植被 有 关 ， 一 且 充 分 的 时 间 流逝 过 去 后 ， 基 底 就 不 再 对 利 物 和 动物 的 分 布 起 什么 作用 ， 
而 仅 仪 取决 于 气候 。 

这 个 理论 与 植物 学 上 的 顶 极 群 次 _ 样 地 受到 了 批评 ， 另 一 方面 ， 生 物 的 栖息 差别 在 
地 质 条 件 完 全 不 同 的 地 区 却 甚 小 。 必 须 强调 ， 人 类 往往 过 度 利用 自然 植被 ,从 而 破坏 士 
壤 ， 使 工 坏 的 形成 过 程 停顿 或 倒退 。 


SO HARASS 


一 个 生态 系统 是 由 无 生命 部 分 和 有 生命 部 分 组 成 的 〈 图 130) 。 有 生命 部 分 一 生物 
包括 不 则 的 物种 数量 和 不 同 的 个 体 数量 。 在 生态 学 中 物种 的 数量 和 物种 的 相对 频 度 是 生 
态 系统 的 特征 。50 年 前 Thienemana 就 曾 述 了 生物 群落 的 基本 定律 (biozénotische 
Grundgesetze); 

1. 环境 条 件 越 变化 多 端 ， 物 种 数量 越 大 ， 每 个 物种 的 个 体 数 量 越 小 。 
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图 130 EE AA SH KH ATAWHE. Ulmetum davuidianae 的 植被 剖面 
A CAA) (3) AMiyawakiflFujiwara, 1970) 。 


框图 4 ， 香 ) 农 - 维 涅 多 样 性 指数 计算 
计算 多 样 性 指数 有 许多 公式 ， 最 和 常 用 的 是 香农 - 维 涅 公式 : 


S 


已 s 一 一 = be In Py 
t=1 
As=Z2 Rte 
S 一 物种 数量 
必 二 第 ;个 物种 在 单位 面积 中 的 相对 频 度 (丰盛 度 ) ， 从 0.0 测 量 到 1.0 (例如 ， 所 观 
察 到 的 物种 为 第 二 个 频 度 最 高 的 物种 ， 则 鱼 2 ， 如 果 这 个 物种 在 所 有 个 体 中 占 
10%, Wil/s=0.10) 。 
In Ps: PHARM (RERFAW, BAIUAREHR) 


MEAS HAD IER, 
例 : 
人 Be Don oe Bee Bs 
物种 pi lnpi py ln py 物种 pi Inpy py in py 
i=1 0.2500 —1.3863 一 0.346575 i=1 0.5060 一 0.6932 —0.3466 
i=2 0.2500 —1.3863 —0.348575 i=2 0.1250 一 2.0794 —0.2599 
i=3 0.2500 —1.3863 —0. 346575 i=3 0.1250 —2.0794 —0.2599 
i=4 0.2500 一 1.3863 —0.348575 i=4 0.1250 —2.0794 —0.2599 
—1, 386300 i=5 0.1250 —2.0794 一 0.2599 
Hg~=1. 3863 —1, 3862 


Hg=1. 3862 
在 应 用 时 不 要 去 注意 小 数 点 后 第 二 位 就 出 现 的 差别 。 如 果 用 普通 的 袖珍 计算 器 (10 位 ) 计 
算 上 述 例题 , 则 得 出 两 个 相同 的 多 样 性 指数 值 。 使 计算 方法 比 原始 数据 更 为 精确 是 无 意义 的 。 
在 获得 原始 数据 时 容易 出 现 问题 ， 必 须 用 相同 的 收集 方法 CLR11) ， 因 为 丰盛 度 的 绝 
对 数值 是 几乎 得 不 出 来 的 ， 因 此 ， 不 同文 献 中 报导 的 有 关 生 境 多 样 性 的 数 据 不 能 相互 比较 
( 引 自 Wilson 和 Bossert，1973) 。 


图 131 在 波罗的海 北部 的 软 底 上 栖息 的 生 物 。 深 度 ， 9 一 10 米 ， 每 平方 KE 
#§ 4% Mesidothea, Pontoporeia, Gammarus ( 钩 虾 属 ) . Asellus ( #i *k 
BR), Macome (RH BIR). Mytilus 〈 贻 贝 属 ) BRL Tubifex Ome) 
( 引 自 Remmert, 1940) 。 
2. 环境 条 件 越 单一 ， 物 种 数量 越 小 ， 个 体 数 量 越 大 。 
在 第 3 一 4 页 我 们 已 经 谈 过 造成 这 种 现象 的 原因 。 从 生理 学 上 可 以 解释 文 些 现象 ,也 
可 以 作为 预测 的 基础 ， 这 些 定律 也 适合 于 至 今 仍 未 被 研究 的 生态 系统 ， 然 而 我 们 今天 也 
可 以 这 样 阐述 这 些 定律 
1. 环 境 条 件 越 多 种 多 样 、 越 接近 于 生物 最 适度 ， 物 种 数量 越 大 。 
2. 环 境 条 件 越 单一 、 越 远离 生物 最 适度 〈 也 许 只 是 暂时 的 ) ， 物 种 数量 越 小 ， 各 个 
物种 的 个 体 数量 越 大 。 
调查 物种 数量 是 不 太 容 易 的 ， 为 了 保证 结论 的 可 人 靠 性 是 不 是 必须 了 解 生 态 系统 中 的 
也 有 物种 〈 从 微生物 到 喃 乳 动 物 ) ? 如 果 只 了 解 某 些 类 和 群 会 怎样 呢 ? 必须 了 解 哪 些 物种 
呢 ? 经 过 足够 的 努力 和 时 间 ， 不 断 地 补充 “过 客 ”， 生 态 系统 中 的 物种 数量 几乎 可 以 随 
意 地 增加 。 被 雪 、 沙 遮盖 的 植物 也 能 暂时 发 芽 ， 但 是 不 能 长 期 生长 下 去 。 有 翅膀 的 昆 下 
和 鸟 类 虽然 可 能 不 在 某 个 生态 系统 中 生活 下 去 ， 但 是 可 以 与 这 个 系统 接触 ， 要 确定 一 个 
物种 是 否 在 这 儿 繁 香 是 极为 困难 的 。 现 代 生 态 学 试图 借助 于 信息 论 的 方法 来 克服 这 些 困 
难 ， 用 这 种 方法 并 且 根 据 物 种 数量 和 相对 频率 可 以 计算 出 生态 系统 中 的 多 样 性 。 如 果 一 
个 生态 系统 中 的 物种 数量 大 ， 但 是 个 体 数 量 的 95 % 都 属于 其 中 的 一 个 物种 ， 用 这 种 计算 
方法 得 出 的 多 样 性 就 低 “〈 参 见 框图 4) s 如 果 一 个 生态 系统 中 的 物种 数量 较 小 ， 但 是 频 
度 差不多 ， 那 么 多 样 性 指数 就 较 高 。 通 过 数学 计算 可 以 在 某 种 情况 下 抵消 调查 深度 上 存 
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表 11 斑 斯 匹 次 卑 尔 根 群 岛 地 表层 动物 的 现存 量 。 用 不 同方 法 得 
出 的 多 样 性 指数 分 别 为 2.6 和 1.4 


yw 种 诱捕 型 1 诱捕 型 2 


Barber Eccletor 
| ee ee ee) Le 

1 | 1 0 
2 8 1 
8 4 63 
4 : 66 51 
1 47 1 
2 10 4 
% 1 4 
4 1 0 
i 16 0 
2 7 0 
3 12 0 
4 5 0 
1 5 0 
2 1 0 
8 0 1 
1 12 0 
2 1 0 
1 1 0 
1 5 0 
2 1 3 
3 0 2 
8 9 
1 1 0 
2 1 0 
1 0 
1 1 0 
2 15 3 
8 4 1 
A 3 1 
5 6 0 
6 3 0 
7 5 0 
252 144 
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图 132 ”一 个 水 塘 岸 边 上 的 最 重要 的 土壤 动物 。 根据 频 度 〈 样 品 中 所 含 物种 的 ，. 
百分率 ) 和 优势 度 〈 与 其 它 物 种 相 比 较 的 相对 个 体 数 量 ) 而 排列 
( 引 自 Haarlav，1960) 。 


在 的 差别 ， 更 准确 地 确定 “多 物种 ”这 个 模糊 的 概念 。 

人 类 对 自然 生态 系统 的 干 涉 意味 着 加 强 某 个 因子 的 作用 ， 使 多 样 的 生态 系统 变 成 单 
一 的 系统 。 如 果 从 人 类 干涉 的 开始 就 观察 生态 系统 的 乡 样 任 ， 就 会 看 到 干涉 的 结果 是 使 
多 样 性 下 降 。 这 个 结论 很 重要 ， 对 现今 的 自然 保护 工作 起 着 重大 的 作用 。 在 许多 大 城市 
(主要 是 郊外 寓所 区 ) 单位 面积 中 鸟 类 的 个 体 数 量 比 在 更 接近 于 自然 的 生态 系统 中 数量 
大 ， 物 种 数量 也 绝 不 比 接近 于 自然 的 地 区 低 ， 但 是 在 郊外 寅 所 区 乌 胃 、 麻 苦 和 大 山 们 往 
往 占 个 体 数量 的 90% 以 上 ， 因 此 大 城市 郊外 寓所 区 的 多 样 性 低 。 当 废水 流入 关 泊 中 使 营 
养 物 质 过 剩 后 ， 水 鸟 的 个 体 数量 比 同 一 地 区 的 自然 湖泊 中 水 鸟 个 体 数量 大 (图 133》 , 物 
MMB WA, (AEE SG MERA BRP RANI“ 以上， 多 样 性 比 未 受 影 
响 的 地 区 要 低 。 沼 泽 与 改造 成 大 量 施肥 的 集约 绿色 田地 的 情况 也 是 如 此 。 固 着 在 干净 的 
河流 与 污染 的 刹 流 硬 质 基 底 上 的 动物 也 呈现 出 与 上 述 情况 相同 的 景象 。 在 解决 自然 保护 
的 疑难 问题 中 ， 多 样 性 指数 是 一 个 很 好 的 度量 单位 和 论据 。 借 助 于 多 样 竹 指数 可 以 区 别 
RAKE WARNE TB AWA (Bezzel 和 Reichholf，1974) ， 但 是 也 并 非 事 
事 如 此 。 中 欧 山 毛 梯 林 经 过 人 类 过 度 砍 伐 后 出 现 了 动 、 植 物种 类 丰富 的 休 耕 地 〈 如 著名 
的 干燥 草地 》 ， 使 多 样 性 增加 。 在 系列 演 替 过 程 中 ， 在 新 的 硬 质 基 底 上 固着 的 生物 数量 
很 低 ， 以 后 增高 ， 最 后 多 样 性 值 降 到 很 低 的 水 平 。 

这 个 原理 闪 不 是 普遍 适用 的 ， 多 样 性 指数 只 是 祖 对 的 数值 ， 而 不 是 绝对 的 数值 。 多 
样 性 指数 值 是 通过 比较 得 来 的 ， 但 是 这 种 比较 必须 是 有 意义 的 ， 南 美洲 热带 原始 森林 上 比 . 
非洲 热带 原始 森林 中 动 、 植 物 要 丰富 得 多 ， 攻 而 二 者 的 多 样 竹 指数 值 也 不 同 ， 把 它们 之 
间 的 差异 归结 于 人 类 的 不 同 影响 是 没有 意 文 的 ， 另 外 ， 要 用 完全 相同 的 采集 方法 ， 还 必 
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图 133 ”对 动物 栖息 状况 的 数学 描述 。 左 上 : 水 质 〈Gewiassergiite) 〈 横 坐标 ) 

与 水 鸟 密度 〈Wasservogeldichte) (AMHR) 的 相互 关系 。 右 上 :, 水 质 与 每 公 

质 水 鸟 生物 景 的 相互 关系 。 下 : 水 质 与 水 鸟 群落 多 样 性 的 相互 关系 。 实验 地 

点 : EE RAM: 1, RWI, 2:， 中 等 营养 湖泊 8: BAW, 4: 广 

养 潮 泊 。 上 图 纵 坐 标 : 每 公里 岸 线 的 水 鸟 数量 〈 引 自 Utschik，1977) 。a，b， 
表示 分 别 用 不 同 计算 方法 得 出 的 曲线 。 


须 仔 细 检 查 采 集 方法 的 效果 。 在 同一 地 区 用 不 同 的 采集 方法 会 得 出 完全 不 同 的 多 样 性 指 
数 〈 表 11) 。 至 今 还 没有 一 个 统一 的 方法 能 人 驶 客 观 地 反映 出 陆地 范围 内 所 有 动物 物种 的 
频 度 。 此 外 作 比 较 时 不 能 距 离 很 远 ， 因 为 这 样 一 方面 数量 差别 大 ， 另 一 方面 在 不 同 地 区 
使 用 同一 种 获取 方法 所 得 的 效果 也 不 同 。 〈 多 数 大 陆 性 地 区 夜间 较 凉 爽 ， 北 部 地 区 夏季 
黑夜 较 短 ， 灯 光 诱 捕 法 〈Lichtfang) 在 夏季 夜间 较 亮 的 北方 几乎 不 起 作用 。) 有 些 
使 用 了 多 年 的 方法 有 可 能 引起 种 群 中 遗传 上 的 改变 。 例 如 ， 规 律 性 地 总 在 同一 个 地 点 使 
用 灯光 诱捕 法 ， 得 名 的 结果 会 越 来 越 低 ， 如 果 换 另 一 种 方法 可 能 仍 可 以 捕 到 用 灯光 诱捕 
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法 已 捕 不 到 的 物种 ， 受 灯光 诱捕 法 刺激 的 基因 型 在 相当 大 的 程度 上 已 从 种 群 中 被 “选择 
出 去 了 ”， 长 年 使 用 灯光 诱捕 法 不 能 证 明 多 样 性 降低 。 物 种 的 大 小 也 影响 乡 样 性 ， 小 型 
物种 总 比 大 型 物种 频 度 高 ， 例 如 ， 蝉 和 蚜虫 常常 影响 多 样 性 ， 动 、 植 物 的 幼 龄 阶段 也 能 
起 同样 的 作用 。 客 观 的 数学 方法 不 能 代替 有 意义 的 课题 、 有 意义 的 计数 方法 和 鉴 定 方 
法 。 没 有 独特 的 方法 能 解决 这 些 基础 问题 。 

在 分 析 小 宇宙 的 演 蔡 或 系列 演 蔡 过 程 中 ， 如 


¢ was BER LAV, SRI 
2 A al, 为 极为 直观 的 指标 。 多 样 性 指数 也 可 以 作为 衡量 
eee Bee, ae 人 类 活动 的 影响 程度 的 极 好 指标 ， 因 为 人 类 的 作 
划 。 优势 度 。 过 。 多 样 性 用 是 从 根本 上 加 强 少数 因子 的 作用 ， 强 烈 地 改变 
6 少数 物种 的 频 度 。 谨 慎 地 使 用 多 样 性 指数 可 以 使 
IX a |N 它 在 生态 系统 的 研究 中 占有 合理 的 地 位 。 利 用 多 
Si mi. 样 性 指数 还 可 以 很 好 地 进行 不 同 生境 的 横断 面 分 
Bee =e 析 。 例 如 ， 在 以 色 列 维 管 植物 多 样 竹 随 含 盐 量 的 
hs 增加 而 降低 ， 在 靠近 死海 的 地 方 ， 沙 资中 的 多 样 
明 aH ; 性 指数 为 1.8, 到 含 盐 量 很 高 的 土壤 中 多 样 性 指数 
村 ie Es 就 降 到 了 0.2 (Danin, 1966) 。 

nie rp 人 们 常常 试图 了 解 在 生态 系统 中 测量 到 的 各 


种 参数 之 癌 的 相互 关系 ， 如 生产 量 与 优势 度 ， 生 
MP iaienioeesea etee w 产量 与 多 样 性 以 及 这 两 个 因子 与 恒定 性 的 关系 
TRHKERELAMET. RERRAT & 《图 134) .第 一 眼看 上 去 时 ， 往 往 觉 得 该 所 生息 
人 Cio Phe 似乎 就 是 生物 群落 的 基本 的 、 普 遍 适 用 的 规律 ， 
出 这 个 图 是 为 了 说 明 值得 注意 的 试验 ， 要 把 然而 这 种 异常 欣 快 的 感觉 不 久 就 消失 了 ， 并 且 随 


生态 系统 看 作为 总 复 合体 《根据 Krishna- 之 产生 了 强烈 的 怀疑 态度 CMcNaughton,1967; 
murthy,1978, 同时 参照 McNatugthon 改 绘 ) 。 
Krishnamurthy, 1978) 。 


Sip ”生态 系统 中 的 动态 学 
一 、 生 态 系统 中 的 物质 循环 (Stoffkreislauf) 


生物 学 上 重要 的 物质 循环 取决 于 这 些 物质 的 绝对 数量 和 周转 率 。 周 转 慢 土壤 贫 痛 ， 
如 热带 雨林 中 的 物质 主要 贮存 在 生物 体 中 。 如 果 大 部 分 物质 贮存 在 土壤 中 或 死亡 的 有 机 
物质 中 ， 土 壤 就 肥沃 ， 如 欧洲 森林 中 的 腐殖质 层 。 如 果 周 转速 度 很 快 ， 营 养 物 质 不 损 
失 ， 就 与 施肥 的 作用 一 样 ， 死 亡 的 植物 层 迅 速 地 被 分 解 成 二 氧化 谈 和 水 ， 使 重要 的 植物 
EROR RAD 的 百分比 提高 ， 这 些 物 质 直 接 供 植物 利用 。 如 果 这 些 植物 定期 地 
被 动物 哺 吃 后 ， 动 物 的 娄 、 尿 使 根部 重新 得 到 从 土壤 中 获得 的 养料 。 周 转 量 和 周转 速率 
是 首要 问题 ， 不 过 周转 这 个 词 所 表达 的 意 恩 不 完全 。 热 带 雨 林 的 总 周转 率 很 低 ， 因 为 大 
部 分 物质 贮存 在 高 天 的 树 中 ， 一 但 有 供 周转 的 物质 就 会 极 迅速 地 周转 掉 ， 因 此 林地 上 几 
乎 没有 腐烂 的 植物 或 动物 ， 土 壤 中 几乎 没有 可 利用 的 矿物 质 ， 所 有 物质 都 迅速 地 进入 生 


物体 中 : 
(一 ) 水 循环 〈Wasserkreislauf) 


图 135 描 绘 了 德意志 联邦 共和 国 的 水 循环 。-- 半 降水 量 来 自 于 陆地 上 的 蒸发 作用 (或 
者 通过 植物 的 蒸腾 作用 ， 或 者 通过 直接 的 蒸发 作用 ) ， 另 一 半 来 自 于 海洋 。 从 图 中 不 能 
推 知 出 陆地 上 有 多 少 淡 水 ， 这 个 量 比 每 年 从 地 球 而 来 再 降 到 陆地 上 的 降水 量 小 。 倘 若水 
的 周转 十 分 迅速 ， 每 个 水 滴 反 复 被 蒸发 ， 再 反复 降 到 地 球 上 才 是 如 此 。 降 水 量 也 可 能 
比 内 陆 上 的 水 量 小 ， 此 时 周转 较 慢 。 但 是 我 们 可 以 从 这 幅 图 中 学 到 其 他 东西 ， 如 果 我 们 
减少 陆地 上 水 的 绝对 量 ， 蒸 发 的 量 也 相对 减少 ， 降 水 量 也 小 。 如 果 与 总 量 比 ， 周 转 晤 
大 ， 屠 和 女 水 量 的 减少 会 使 降水 量 成 倍 减少 。 欧 洲 面积 小 ， 而 且 被 海洋 所 包围 ， 关 而 这 种 
作用 较 小 。 但 是 在 远离 海洋 ， 面 积 又 很 大 的 陆地 上 ， 减少 水 的 绝对 量 囊 以 产生 严重 的 影 
响 ， 特 别 是 在 持续 炎热 的 地 区 ， 水 的 周转 量 很 大 。 如 果 大 面积 隔 地 上 水 的 绝对 量 减少 ， 
能 使 单位 时 间 的 降雨 量 呈 指数 型 地 降低 。 由 于 大 面积 陆地 上 的 雨 不 是 由 海洋 蒸发 而 来 
的 ， 所 以 单位 时 间 的 降雨 量 取决 于 陆地 上 供给 的 水 量 。 为 了 防止 水 灾 ， 在 街道 或 城市 建 
设 中 修筑 下 水 道 ， 使 这 些 水 迅速 地 排 人 河上 牛 ， 同 时 筑 堤 坝 拦 河 ， 使 其 起 类 似 于 运河 的 作 
用 ， 这 样 就 减少 了 这 一 地 区 水 的 绝对 量 ， 间 时 降低 了 单位 时 间 的 降雨 量 。 如 果 大 面积 的 
陆地 为 干旱 地 区 〈 如 草原 ) ， 不 能 抵抗 痰 水 绝对 量 的 减少 ， 就 转变 为 沙 资 。 关 面积 陆地 
上 的 原始 森林 地 区 ， 如 刚果 盆地 或 亚 马 孙 河 侈 地 就 是 如 此 。 如 果 用 上 述 方法 减少 这 些 地 
区 水 的 绝对 量 ， 就 会 使 单位 时 间 内 的 降雨 量 呈 指 数 型 地 降低 。 此 外 ， 无 植被 覆盖 的 土壤 
比 长 有 植被 的 土壤 温度 高 得 多 ， 在 炎热 的 沙 弄 ， 往 往 雨 点 落 在 地 上 之 前 就 蒸发 了 。 空 气 
中 循环 的 水 份 也 会 从 生态 系统 中 损失 掉 ， 这 是 生态 学 家 们 在 讨论 地 球 上 剩余 的 大 型 热带 
原始 森林 的 “发 展 ” 时 所 感到 的 忧虑 之 一 ， 这 种 忧虑 可 以 从 图 135， 德意志 联邦 共和 国 
水 循环 中 推 知 出 来 。 


<< 降水 量 蒸发 
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图 135 德意志 联邦 共和 国 的 水 循环 模式 图 。 
〈 引 自 Larcher，1972) 。 


当 绝 大 部 分 的 雨 来 目 于 海洋 地 区 时 〈 如 苏格兰 西部 、 爱 尔 兰 ) ， 森 林地 区 的 水 循环 
情况 就 元 全 个 同 了 ， 这 些 地 区 物理 的 蒸发 作用 较 小 ， 很 人 的 降雨 量 只 能 靠 密林 来 吸收 ， 
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这 里 的 植物 生长 期 (Vegetationszeit) 长 , 树 的 需 水 量 极 大 。 森林 被 砍伐 后 ， 十 水 不 能 
被 利用 ， 积 累 后 形成 潮湿 地 区 或 沼泽 ， 使 树木 不 能 生长 ， 在 爱尔兰 和 苏格兰 的 许多 地 方 
都 有 这 种 现象 。 森 林 可 以 根据 雨 的 米 源 和 其 它 气 修 条 件 《植物 生长 期 、 平 均 温度 等 等 ) 
保持 湿度 或 降低 供水 量 。 对 此 找 不 到 简单 的 解决 办 法 。 

Je Bes ui HU OSB PEE PES KEIR, ZEW EERO SUR A ET HB GB de 
Witt 理 论 计 算 ， 每 年 每 平方 米 植物 约 能 生产 2.5 公 斤 有 机 干 物 质 。 在 柏林 的 气候 条 件 
下 约 能 生产 3 公斤 干 物 质 。 根 据 经 验 每 公斤 干 物质 需要 500 升 水 ， 因 此 ， 斯 德 哥 汞 摩 的 
每 平方 米 植物 需要 1250 升 水 ， 柏 林 的 植物 需要 1500 升 水 ， 这 些 水 必须 适时 地 降落 〈 不 在 
RB) ， 而 且 水 份 不 从 土壤 中 蒸发 掉 或 排 走 。 实 际 上 在 柏林 全 年 每 平方 米 只 能 燕 发 和 排 
走 700 升 雨水 。 无 疑 水 这 个 因子 起 着 极 大 的 限制 作用 ， 使 得 地 球 上 的 产量 不 可 能 有 明显 
的 提高 ， 因 为 要 获得 那样 关 的 水 量 或 者 是 不 可 能 的 或 者 是 需要 耗费 的 能 量 太 大 (图 1425 
143). 和 


(=) 其 它 物 质 循 环 


生物 的 重要 组 成 成 份 通过 生态 系统 
进行 循环 。 六 些 物质 具有 一 个 巨大 的 贮 
存 库 ， 大 气 层 是 碳 、 氧 和 和 氮 的 驼 存 库 ? 
Wize. AIC AEE. A136—1384% 
述 了 一 些 循环 。 具 有 不 同 合成 能 力 的 生 
物 是 参加 循环 的 一 部 分 ， 如 氮 循 环 中 的 
亚 硝 酸 细菌 和 硝酸 细菌 CNitrit-Ni- 
tratbakterien) 及 固氮 生 物 ， 细 菌 、 放 
FRM, SARS A 
用 时 ， 共 有 大 量 固氮 生 物 的 地 区 比 只 有 
少量 固氮 生 物 的 地 区 受到 的 损失 小 。 由 
于 们 木 根 部 具有 固氮 放 线 菌 〈Actino- 
myceten) ， 所 以 中 欧 森 林 被 砍伐 后 档 
木 能 较 好 地 抵抗 住 ， 山 毛 梯 也 能 比 其 它 
树林 经 得 住 袭 击 。 显 然 ， 这 是 宙 于 附 生 
的 蓝 攻 固 扰 后 ， 氮 随 雨 水 顺 树干 流下 所 
起 的 作用 (Denison, 1973), BOB 
不 清楚 是 否 这 类 微生物 还 能 提供 其 它 的 
生物 必需 物质 。 生 态 学 家 对 人 们 毫 不 控制 地 施用 化 学 药物 十 分 忧虑 ， 因 为 它们 能 杀 死 我 
们 生存 所 必需 的 微生物 。 

近年 来 发 现 硫 循环 上 其 有 实际 意义 。 在 人 口 密度 大 、 工 业 化 程度 高 的 北半球 由 于 三 氧 
化 硫 释 放量 增加 《由 于 烧 煤 与 油 ) 使 这 种 稀有 物质 变 成 了 过 剩 因 子 。 现 在 这 里 经 常 降 酸 
雨 ， 在 挪威 南部 平均 每 年 每 平方 米 就 有 4 克 3O,4 随 雨 降 到 地 面 上 。 湖 水 的 p 卫 不 断 下 降 ， 
在 相当 于 瑞士 面积 大 小 的 一 个 地 区 ， 在 没有 缓冲 作用 的 花岗岩 基底 上 已 没有 鱼 类 生存 ; 
酸 使 鱼 、 镁 离子 从 本 来 就 很 贫 交 的 土壤 中 冲刷 掉 ， 使 森林 生长 缓慢 (Braekke ， 
es。 160。 
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图 136 氧 循环 ( 引 自 Mohr， 1969) ° 
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微生物 分 解 
图 137 


碳 循环 〈 引 自 Mohr，1969) 。 
站 有 7 


图 138 氨 循 环 〈 引 自 Mohr，1969) 。 
人 类 干涉 碳 循环 能 够 使 全 球 气候 改变 (Woodwell，1978) 。 大 部 分 碳 贮存 在 有 机 


物质 中 ， 森 林 ， 特 别 是 热带 雨林 是 碳 的 巨大 贮存 库 。 可 溶性 有 机 物质 是 碳 在 海洋 中 主要 


图 139 对 欧洲 赤松 和 欧洲 山 毛 样 最 为 重要 的 矿物 质 的 年 吸收 量 ( 地 面 下 的 数值 ) - 
在 组 织 中 的 年 持 有 量 《〈 树 冠 中 的 数值 ) 、 年 回收 量 〈 地 面 上 的 数值 ) 


( 引 自 Reichle，1973) 。 


(单位 ， 公 斤 / 公 
质 ) 。 大 部 分 营 养 物质 通过 落叶 返回 土壤 中 ， 这 是 保持 森林 的 土壤 肥力 的 周转 资本 
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的 巨大 贮存 库 。 另 外 ， 化 石 燃 料 中 贮存 着 极为 丰富 的 碳 ， 燃 烧 化石 克 料 、 全 球 性 地 砍伐 
森林 会 消除 这 些 迪 存 库 。 人 类 利用 贮存 库 中 的 化 学 能 量 ， 把 产生 的 二 氧化 碳 释 放 到 大 气 
中 。 自 从 精确 地 测量 夏威夷 群岛 的 二 氧化 碳 含量 以 来 ， 从 1958 一 1976 年 二 氧化 碳 含量 提 
高 了 约 5 %a 每 年 夏季 由 于 北半球 植物 的 光合 作用 ， 使 二 氧化 碳 含量 降 低 ， 秋 季 又 明显 
上 升 。 所 有 的 气候 学 家 都 肯定 这 将 造成 全 球 性 气候 的 重大 改变 。 人 类 如 果 要 制止 这 个 过 
程 必须 一 方面 停止 砍伐 热带 森林 〈 但 是 怎样 才能 阻挡 饥饿 的 人 们 砍伐 森林 呢 ? ) ， 兄 
一 方面 要 停止 使 用 化 石 燃 料 ， 其 结果 是 目前 我 们 只 能 使 用 原子 能 〈Atomkraft) ,然而 
我 们 还 不 能 象 今天 使 用 化 石 燃 料 那样 详细 地 预计 使 用 原子 能 的 后 果 。 

至 今 仍 不 能 逐一 地 通过 微生物 、 动 物 、 植 物 对 生态 系统 的 物质 循环 进行 定量 的 分 
析 ， 只 能 粗糙 地 估计 一 些 生 态 系统 中 的 物质 流 。 图 139、140 描 述 了 比利时 的 三 不 老 
HS, RATERS RAI MER AEE ERE, MAREE AEA ADB 
印象 ， 没 有 考虑 从 生态 系统 中 损失 的 部 分 。 图 141 说 明了 一 个 物种 虽然 仅仅 是 生态 RG 
中 的 一 小 部 分 ， 但 是 它 往往 能 对 系统 起 重要 作用 。 贻 贝 从 水 中 汪 出 大 量 可 溶性 的 、 存 在 
在 颗粒 中 的 磷 ， 使 其 沉积 在 沉积 层 表 面 ， 这 样 能 使 其 它 生 物 得 到 更 多 的 磷 。 分 析 物 质 循 
环 时 必须 分 别 分 析 每 个 分 室 的 性 质 。 

根据 Fittkau (1973) 假说 ， 甚 至 某 一 个 不 常见 的 物种 都 能 对 生 并 的 物质 平 


生物 量 380 吨 /公顷 
生产 力 14.3 吨 /公顷 :年 


图 140 在 长 有 欧洲 榜 子 、 We OM SG EEA AY R-AK OK, Ca, Mg, N. Pi 
RHR Citi, AA/ABM) C31 BReichle, 1973) 。 
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街 起 决定 作用 ， 这 个 假说 以 下 述 事实 为 根据 ， 去 除 亚 蕊 孙 河 河口 湖泊 处 的 凯 门 名 
(Kaimane) 后 ， 鱼 类 的 现存 量 仍然 急剧 下 降 。 根 据 这 个 假说 ， 鱼 类 从 营养 物质 较 丰 富 
的 亚 马 孙 河 到 营养 物质 较 贫乏 的 河口 湖泊 产 卵 ， 部 分 鱼 类 到 这 里 以 后 被 凯 门 鳃 捕食 ， 然 
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图 141 北美 海岸 泥 滩 中 的 磷 流 。 虽 然 从 生物 量 和 能 流 的 角度 来 看 贻 贝 种 群 只 
是 生物 群 藉 中 的 一 小 部 分 ， 但 是 对 磷 的 分 布 却 有 相当 大 的 影 响 〈 引 自 Odum， 
1967) 。 


后 凯 门 鲍 再 长 期 地 、 均 衡 地 将 营养 物质 〈 凯 门 伍 的 排泄 物 ) 释放 回 河口 的 湖泊 中 ， 供 给 
大 量 浮游 生物 ， 这 些 浮游 生物 又 成 为 幼 鱼 的 主要 食物 。 将 凯 门 伍 去 除 后 ， 鱼 类 不 被 捕 
食 ， 所 有 的 鱼 类 在 产 卵 后 都 能 返回 主流 ， 使 河口 人 海 处 极为 贫 将 ， 不 能 生长 丰富 的 浮游 
生物 ， 因 此 孵化 出 的 全 类 中 只 有 一 部 分 能 够 生长 。 

将 来 人 们 应 该 较 少 地 注意 全 球 营养 物质 循环 ， 而 应 多 注意 生态 系统 中 特殊 的 分 守 ， 
此 外 ， 还 需 多 加 注意 随 雨 水 带 来 的 营养 物质 的 去 向 。 工 业 化 使 许多 营养 物质 进入 空气 
中 ， 然 后 随 雨 降 到 地 面 上 ， 出 现 过度 施 肥 〈Uberdiingung) 现象 ， 给 某 些 地 区 带 来 违背 
人 类 愿望 的 结果 。 由 于 降水 量 中 含 丰富 的 矿物 质 ， 使 中 欧 高 沼 〈Hochmoor) 植被 不 
断 向 草地 或 琳 林 植被 转化 。 含 硫 水 使 土壤 和 水 域 酸化 ， 冬 季 下 的 含 硫 雪 融 化 后 能 使 春季 
湖泊 的 pH 下 降 到 3 左右 ， 使 动 、 植 物 死亡 。 正 是 由 于 这 个 原因 使 相当 于 瑞士 面 积 大 小 
的 南 斯 堪 的 纳 维 亚 半 岛 的 湖泊 中 没有 鱼 类 生存 ， 这 些 湖泊 的 底层 是 原始 岩石 ， 没 有 缓冲 
能 力 。 


、 生 态 系统 中 的 能 量 
(一 ) 生 FA 


生产 量 指 单位 时 间 闪 一 个 个 体 、 一 个 种 群 或 一 个 生态 系统 所 生产 出 的 有 机 物质 量 。 
生态 学 的 生产 量 与 农业 的 生产 量 概念 不 同 ， 在 农业 上 仅仅 指 对 人 类 有 用 的 某 种 物质 的 
“生产 量 ”， 不 包括 根 及 不 能 食用 的 地 上 部 分 ， 因 此 在 生态 学 家 和 农学 家 间 的 讨论 中 造 
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图 143 西南 非洲 草原 和 沙漠 的 第 一 性 生产 量 取决 于 降水 量 〈 引 自 Walter，1973)。 3... 

成 了 许多 误解 。 

必须 从 根本 上 区 别 一 个 生境 中 生物 的 现存 量 和 生物 在 单位 时 间 中 生产 的 有 机 物质 

量 。 现 存量 高 并 不 意味 着 生产 量 高 ， 当 现存 量 高 ， 即 单位 面积 中 的 生物 量 高 时 ， 生 物 的 

典型 适应 性 对 策 是 能 够 适应 较 低 的 营养 量 ， 现 存量 高 比 现存 量 低 时 生物 更 能 度 过 食物 贫 

SOME. 但 是 现存 量 高 时 ， 周 转 较 慢 ， 也 就 是 生产 量 较 低 。 根 据 这 个 假说 ， 当 生境 中 

营养 物质 量 大 时 ， 生 物 量 低 ， 而 且 周 转 快 。 在 生物 量 高 、 可 利用 的 营养 物质 少 的 生境 中 
物种 多 ， 而 在 生物 量 低 、 周 转 快 的 生境 中 物种 少 。 

这 个 假说 肯定 是 过 于 简单 了 ， 因 而 不 能 普遍 适用 ， 在 这 里 只 是 用 来 区 别 生 境 中 的 生 
物 量 和 生产 量 ， 因 为 在 许多 生境 中 的 这 种 区 别 都 是 很 有 价值 的 。 人 们 必须 了 解 什么 种 类 
的 生物 Ob. 动物、 微生物 ) 形成 高 现存 量 ， 而 且 要 划分 分 室 。 

同一 地 区 的 生产 量 一 般 比 现存 量 侈 ， 如 一 个 森林 中 有 机 物质 的 现存 量 是 数 百 年 来 发 
展 起 来 的 ， 年 生产 量 要 比 现存 量 低 得 多 。 小 生物 就 不 是 这 种 情况 了 ， 如 细菌 、 浮 游 性 藻 
类 ， 同 一 个 水 体 中 单位 时 间 内 新 生 的 藻类 要 比 现 存量 高 。 生 产量 分 两 大 类 :绿色 植物 和 
营 光合 作用 的 细菌 利用 太阳 能 和 无 机 物质 生产 出 的 有 机 物质 称 为 第 一 性 生产 量 ， 不 营 光 
合作 用 的 细菌 。 真 菌 和 动物 将 植物 的 有 机 物质 转化 为 自身 的 物质 称 为 第 二 性 生产 量 。 这 
两 种 生产 量 又 分 别 分 为 总 生产 量 和 净 生 产量 (Brutto-und Nettoproduktion) 。 植 物 
借助 于 太 阻 将 无 机 物质 转变 为 有 机 物质 ， 称 为 总 生产 量 。 从 总 生产 量 中 扣除 植物 代谢 中 
因 呼 吸 而 消耗 掉 的 部 分 后 ， 剩 下 的 就 是 净 生 产量 。 实 际 上 我 们 能 够 获得 的 只 是 净 第 一 性 
生产 量 ;总 生产 量 只 是 一 种 要 求 和 一 种 假设 。 

动物 的 总 生产 量 和 净 生 产量 是 比较 容易 区 别 的 ， 攻 为 动物 呼吸 消耗 的 量 较 容易 测 
定 ， 也 容易 了 解 影响 呼吸 量 的 因子 。 在 生态 系统 的 研究 中 ， 净 生产 量 是 最 重要 的 ， 因 为 
它 直 接 影 响 下 一 个 营养 层次 。 人 类 感 兴 趣 的 是 那些 净 生 产量 比 总 生产 量 低 得 不 太 多 的 动 
物 ， 因 此 常常 要 研究 动物 的 生态 效率 〈 参 见 表 4 及 第 40 页 ) 。 

鉴于 第 45 页 中 所 和 伺 述 的 原因 ， 净 第 一 性 生产 量 〈 下 面 简称 为 第 一 性 生产 量 ) 往往 与 
植物 种 类 没有 关系 ， 而 与 生态 系统 中 植物 生长 季节 的 长 度 和 供水 量 有 关 。 人 们 一 般 假 定 
自然 生态 系统 中 的 营养 是 充裕 的 。 由 于 数 十 年 或 数 百 年 的 过 度 利用 造成 今天 许多 耕地 的 
营养 物质 贫乏 ， 施 肥 在 许多 情况 中 最 多 只 能 使 这 些 地 方 恢 复 到 原始 的 肥沃 程 庆 ， 因 此 ， 
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根据 水 的 供给 情况 和 植物 生长 季节 的 长 底 ， 可 以 近似 地 估价 陆地 生态 系统 的 第 一 性 生产 
量 (142, 143) 。 

直接 比较 生态 系统 中 的 第 一 性 生产 量 和 第 .- 性 生产 量 是 不 可 能 的 。 初 级 消费 者 〈 如 
食 草 动物 ) 的 第 二 性 生产 量 比 吃食 草 动物 的 次 级 消费 者 的 第 二 性 生产 量 高 ， 三 级 消费 者 
的 生产 量 更 低 ， 因 而 一 个 生态 系统 中 次 级 生产 量 的 值 在 任何 情况 下 都 接近 于 零 ， 这 是 显 
而 易 见 的 ， 不 需要 青 进 一 步 分 析 〈 见 第 40 页 ) 。 第 二 性 生产 量 随 营 养 层次 的 增多 而 急剧 
下 降 ， 这 点 对 人 类 的 食物 状况 具有 很 大 意义 。 从 能 量 角 度 讲 ， 人 类 如 果 能 直接 食用 鱼 、 
肉 加 工 后 的 剩余 物 要 比 把 这 些 物 质 当 做 饲料 再 度 进 入 循环 更 为 合理 。 

估价 净 第 一 性 生产 量 有 许多 方法 ， 最 简单 的 收获 量 测定 法 (Erntemethode) 是 将 植 
物 连 根 收 获 。--- 年 生 植物 的 生产 量 可 以 每 年 测 得 ， 区 分 多 年 生 植 物 原 有 的 和 新 增加 的 有 
机 物质 是 困难 的 ， 特 别 是 根系 更 难 分 升 ， 因 此 往往 仅 求 得 地 面部 分 的 净 第 一 性 生产 量 ，” 
这 样 就 比较 容易 。 另 外 ， 地 面 上 的 净 生 产量 对 动物 学 家 和 生态 学 工作 非常 重要 ， 一 种 方 
法 是 根据 植物 生长 季节 始末 的 收获 量 来 估价 年 增长 量 。 

更 精确 的 方法 是 气体 交换 测量 法 〈Gaswechselmessung) 。 将 植物 的 一 部 分 或 整 
体 封闭 在 一 个 玻璃 单 中 ， 里 面 的 湿度、 温度 与 外 界 环 境 相同 ， 空 气 可 以 进入 这 个 单 。 比 
较 流 进 和 流出 的 空气 中 的 二 氧化 碳 含量 ， 得 出 植物 吸收 二 氧化 碳 的 量 。 这 个 方法 很 省 
确 ， 但 是 由 于 玻璃 单 中 要 保持 必要 的 、 精 确 的 气候 条 件 ， 所 以 技术 复杂 而 且 费 力 。 

在 水 体 中 使 用 黑 瓶 〈duakle Flasche) 的 方法 测量 生产 量 。 将 两 个 瓶 内 装 满 要 研究 
的 水 ， 固 定 在 一 定 深度 的 水 体 中 ， 其 中 一 个 瓶子 用 铝 条 包 庄 ， 挡 住 光线 。 浮 游 性 藻类 在 
亮 瓶 中 不 断 吸收 二 氧化 碳 ， 而 在 黑 瓶 中 的 藻类 只 能 营 呼 吸 作 用 。 用 Winkler 方 法 得 出 两 
个 瓶子 中 含 氧 量 的 差 值 ， 推 知 光合 作用 程度 和 二 氧化 碳 吸 收 量 。 如 果 水 体 中 含有 异常 的 
化 学 物质 ， 用 这 种 方法 就 不 准确 ， 这 是 因为 瓶 中 的 环 踪 会 改变 。 洛 类 的 日 节律 也 能 影响 
结果 。 因 此 人 们 往往 采用 放射 性 标记 方法 〈radioaktive Markierung) 。 在 水 体 中 加 
入 NaH"CO。， 浮 游 性 给 类 能 象 同化 2CO ,那样 同化 4CO,， 但 是 不 积累 4C， 在 实验 结 
束 时 测量 吸收 的 4C 量 ,确定 同化 的 二 氧化 碳 总 量 。 反 对 使 用 这 种 方法 的 观点 认 为 ,C,- 植 
物 的 磷酸 烯 醇 琴 铜 酸 对 二 氧化 碳 的 亲 合 力 较 高 ， 所 以 贮存 :C 的 能 力 比 Cs- 植 物 强 , 造 成 
误差 。 另 外 ， 在 封闭 的 容器 中 会 很 快 地 使 气 、 磷 或 硅 缺 乏 ， 阻 断 蛋白 质 合成 ， 而 光合 作 
用 仍 进行 ， 细 胞 将 很 大 比例 的 第 一 性 生产 量 以 可 溶性 化 合 物 的 形式 排出 ， 在 渗 ABOMC 
活性 中 就 测 不 到 这 一 -部 分 。 

不 闻 的 生产 量 测定 法 所 使 用 的 单位 也 不 同 ， 生 产量 可 以 用 干 物质 重量 GE) Row 
化 碳 的 吸收 量 来 表示 。 由 于 植物 中 也 常常 贮存 无 机 物质 ， 所 以 通常 要 指出 有 机 物质 提 所 
萄 藏 的 能 量 〈 卡 或 焦耳 ) (框图 5 )。 

目前 对 有 机 物质 中 的 能 量 有 很 多 研究 结果 (Cummins 和 Wuycheck) ,根据 这 些 数 
握 了 解 测定 方法 中 可 能 造成 的 误差 ， 可 以 推导 出 定律 Cd/Oleire) ， 这 样 可 以 省 去 二 
些 特殊 的 测定 。 平 均 1 克 动 物 物质 〈 无 灰分 ) 约 和 相当 于 5.6 千 卡 ; 1 克 植 物 物质 约 相当 于 
4.6 王 卡 ,种 子 的 热 值 较 高 。 

没有 普遍 适用 的 第 一 性 生产 量 测定 法 ， 在 不 同 条 件 下 必须 使 用 下 同 的 方法 ， 而 这 些 
方法 都 可 能 造成 误差 ， 相 互 之 间 也 不 能 比较 。 示 过 现在 已 经 做 到 误差 很 小 ， 因 而 能 够 估 
价 世界 范围 内 的 生产 量 。 
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框图 5 生态 学 中 不 同 生产 量 单位 的 换算 
人 们 常常 用 各 种 不 同 的 单位 表示 生产 量 ， 下 述 换算 是 大 约 数 ， 精 确 地 进行 比较 是 术 河 :能 


ren 2. 2 克 植 物性 有 机 二 物质 
3.3 克 浮 诸 植物 的 于 物质 
(包括 无 机 物质 ) 
4.2 克 浮游 植物 〈 鲜 重 ) 
1.7 克 动物 性 有 机 干 物质 
8. 3 克 浮 游 动物 (eB) 
1 克 植 物性 干 物质 〈 无 灰分 ) 相当 于 : 4000 一 5000 卡 
1 克 动 物性 干 物质 〈 无 灰分 ) 相当 于 : 5000 一 6000 卡 


1 克 碳 水 化 合 物 相当 于 : 3700 一 4200 卡 
革 克 脂肪 相当 于 : 9500 卡 
1 克 有 蛋白 质 相 当 于 : 3900 一 4150 卡 


摄取 革 克 氧 相当 于 3280 卡 一 0. 345 克 脂肪 
一 0.728 克 植物 性 物质 
一 0.596 克 动物 性 物质 
呼出 1 克 二 氧化 碳 相当 于 1800 卡 
RA 1 毫升 氧 相当 于 4.687 卡 
呼出 1 毫升 二 氧化 碳 相当 于 3.558 卡 
1 卡 王 4.186 焦 耳 1 焦耳 一 0.23889 卡 


尽管 在 确定 第 一 性 生产 量 时 要 冒 很 大 风险 ， 但 是 原则 上 在 说 明 方 法 的 前 提 下 仍 能 开 
出 三 些 “处方 ”， 而 测定 第 二 性 生产 量 就 绝 非 如 此 简单 。 BCR ARIES Ss HBS AR) 
物 生 长 率 运用 到 野外 就 会 遇 到 困难 〈 人 参见 第 38 页 ) ， 野外 种 群 的 死亡 率 更 增添 了 困难 性 
(参见 第 97 页 ) 。 在 野外 有 两 个 相对 的 过 程 : 个 体 的 生长 “生产 ) 及 死亡 率 造 成 的 个 体 
数量 不 断 下 降 。 这 两 个 过 程 不 是 平衡 的 ， 例 如 ， 昆 是 的 生产 主要 是 在 发 育 期 ， 发 育 初 期 
死亡 率 最 高 。 规 律 性 地 监测 那些 世代 〈“Generation) 或 发 育 期 分 明 ， 能 分 成 股 的 物种 
现存 量 〈 测 定 现 存量 的 困难 参见 第 170 页 ) 可 以 估价 生产 量 〈 图 35) 。 但 是 估价 世代 重 
和 琶 、 发 育 期 不 明显 、 个 体 不 在 同一 时 期 繁殖 的 物种 〈 如 大 多 数 哺乳 类 和 鸟 类 ) 的 生产 量 
就 比较 困难 ， 对 此 必须 分 别 使 用 特殊 的 适宜 方 法 ( 见 Petrusewicz #1 MacFadyen, 
1970) . 

测定 微生物 的 现存 量 是 极为 棘手 的 事情 ， 用 不 同 染 色 方 法 计数 可 以 得 出 极为 不 同 的 
结果 。 另 外 ， 不 能 通过 计数 确定 种 属 〈 因 而 不 能 确定 生物 特有 的 能 力 ) ， 也 不 能 识别 出 
计数 细胞 在 取样 时 是 否 还 活着 。 用 活体 染料 ， 如 用 了 昱 了 喧 栖 染 色 也 已 证 明 不 是 可 靠 的 方 
法 。 最 近 人 们 用 测 ATP 量 〈 它 在 生物 死亡 时 几乎 立即 被 分 解 ) 的 方法 推断 活 的 微 生 物 
的 生物 量 。 用 这 种 方法 得 出 的 是 生物 量 与 ATP 量 之 间 的 恒定 关系 ， 然 而 这 种 方 法 似 平 
也 只 限于 确定 出 很 粗略 的 范围 。 人 们 往往 不 去 了 解 生 物 量 ， 而 是 测定 某 些 关键 的 酶 活 
性 ， 推 知 微生物 活性 。 例 如 ，Wieser 和 Zech 指 出 ， 海 难 沙 颗 表 面 的 脱氧 酶 活 ERE, 
而 在 沙 颗 间 除 的 水 中 这 种 对 电子 传递 起 重要 作用 的 酶 活性 就 低 得 多 〈 仅 为 总 活性 的 10 一 
20%) 。 
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男 一 个 困难 是 ， 在 现存 条 件 下 ， 即 便 在 微生物 分 裂 速率 最 供 时 ， 物 质 消耗 量 也 要 比 
实际 情况 下 高 得 多 〈 假 定 通过 各 种 不 同方 法 所 确定 出 的 细 昔 数量 都 是 最 低 数量 )。 结 论 显 
然 是 大 邵 分 微生物 在 土壤 中 是 不 活路 的， 而 另 一 些 则 似乎 极为 活跃 。 海 底 动 物 R “BB 
丁 ” ,动物 用 特有 的 排泄 物 富 集 细 茵 并 刺激 细菌 迅速 生长 。 大 多 数 鸟 类 种 群 由 也 有 一 大 部 
分 不 繁殖 MAM) 参见 第 115 页 )。 这 个 研究 领域 中 的 一 切 仍 在 进行 之 中 ， 目 前 认真 
的 研究 工作 才 则 刚 开 始 。 

动物 的 第 一 性 生产 量 与 密度 之 间 有 


ey 密切 联系 ， 在 海洋 范围 内 可 以 粗略 地 得 
人 出 这 个 关系 。 在 第 一 性 生产 量 最 高 的 海 
lesan hy 洋 地 区 ， 鱼 的 收获 量 或 鸟 类 的 密度 也 最 ， 
i us iD 高 (A144) . Hinze, ARB 


ral | 


到 的 动物 数量 也 最 高 。 但 是 ， 这 里 仍 有 
一 系列 的 问题 ， 捕 获 的 动物 数量 不 是 绝 
= 对 值 ， 而 是 选择 性 地 取决 于 特定 的 类 
2 群 。 如 果 把 哺乳 动物 的 数量 与 森林 和 无 


人 尔 根 群岛 植物 生产 力 最 高 的 地 方 ， 捕 获 


， ， 树 地 区 的 第 一 性 生产 量 相 联系 ， 示 会 得 

| ABBR ARSE, deb mL ah 

HE mms 4.0 ! | _ 量 和 生产 力 比 无 树 地 区 〈 从 冻 原 到 热带 
meer cule Meith ee 草原 ) 哺乳 动物 的 数量 和 生产 力 要 低 得 
a sit ee Me 多 ， 部 分 原因 是 在 茂密 的 森林 中 大 型 哺 
Skinix 7 | FLL YKE MSE, ABBA PH 
图 144 大 西洋 海 鸟 的 密度 (从 船上 计数 ) 。 PRS ERIN Pet ne ON a 层 二 
密度 范围 从 每 小 时 100 只 以 上 至 每 天 一 只 schicht)， 大 型 哺乳 动物 够 不 着 怀表 
以 下 。 12) , Ast, ERR IRA EL 


动物 的 数量 有 时 相当 于 中 欧 原 始 森 林 中 的 一 百倍 。 目 前 还 不 能 估计 ， 如 果 考 虑 到 所 有 动 
物 类 群 ， 是 否 会 得 出 极为 不 同 的 结果 。 

对 第 一 性 生产 量 和 动物 生产 力 的 关系 进行 更 详细 的 分 析 是 不 可 能 的 ， 因 为 植物 的 年 
生长 量 极 为 不 同 ， 这 是 由 于 每 年 的 气候 条 件 不 同 所 造成 的 差异 〈 人 参见 图 18、 106a—c, 
167) .动物 的 数量 不 象 植物 生产 力 那 样 以 同 祥 的 方式 受 同 种 因子 控制 ,因此 第 一 性 生产 量 
的 年 利用 率 也 有 很 大 差别 。 在 中 欧 要 等 一 年 以 后 才能 看 出 前 一 年 是 对 蝗虫 有 利 的 年 份 ， 
因为 孵 村 一 年 以 后 才 生 长 成 大 批 的 蝗虫 , 而 植物 则 可 以 马上 对 它 所 处 的 条 件 作出 反应 。 要 
想 对 较 大 地 理 区 域内 的 情况 进行 比较 是 相当 困难 的 ,由 于 上 北极 地 区 缺少 变温 食 草 动物 ， 
所 以 不 能 直接 和 草原 地 区 的 变温 动物 相 比 ， 同 样 海洋 和 陆地 也 不 能 进行 比 较 。 陆地 证 
的 第 一 性 年 产 量 完全 被 人 类 感 兴趣 的 动物 〈 食 草 岛 类 和 哺乳 类 ) 所 利用 ， 而 在 海洋 中 人 
们 感 兴趣 的 鱼 类 是 次 级 、 三 级 或 四 级 消费 者 ， 它 们 以 六 型 瓣 鲁 类 或 鱼 类 为 食 ， 只 有 少数 
物种 食 小 型 浮游 性 甲壳 类 〈 即 初级 消费 者 Frimirkonsumenten) ， 因 此 ， 妈 便 海 洋 中 
的 第 一 性 生产 量 与 陆地 上 的 一 样 太 ， 但 是 对 人 类 重要 的 海洋 动物 的 生产 量 也 要 比 陆 生动 
物 的 生产 量 低 。 
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表 12 恒温 食 草 动物 对 第 一 性 生产 量 的 利用 京 
( 根 据 Remmert, 1973) 


ss 


一 一 一 一 ee ee 


地 区 类 型 每 年 可 收获 的 每 年 每 公顷 可 供 每 公 质 的 现 Al FA 8 (%) 


5 — PE Az Hit 养 的 羊 的 Sk 存量 
CFR) (从 能 量 角度 算 ) 
Hi OG UK BK 根 (270—5004 FF /Z i) 1 驯鹿 0.006 1 一 -2 
H&E BFR (QOK) - 
aS 
iit 4 
非洲 草原 7500 公 斤 / 公 项 20 0.5 只 动物 (许多 种 ) 8 
〈 塞 伦 盖 蒂 平原 ) 《30x.106 千 卡 ) (2.5x 106 千 卡 / 公 贰 /年 ) 
欧洲 山地 森林 9000 公 斤 / 公 质 24 _ 鹿 0.006 0.02 
80.02 
锡 ，， 
欧洲 山地 森林 500% Fr /4s it 1,4 ji 0.006 1.0 
中 的 灌 草 层 狐 0.02 
Hirta St.Kilda 2000 公 斤 / 公 项 5 9oay 羊 1.72 31 
沿海 山脉 上 的 草地 


路 尔 巴 陡 山 草地 6 x 106 千 卡 / 公 项 /年 4 15 


通过 大 空间 之 间 的 比较 也 可 以 看 到 特殊 现象 。 虽 然 第 一 竹 生 产量 大 致 相等 ， 但 是 波 
罗 的 海 西部 比 斯 卡 格拉 克海 峡 〈Skagerrak) 的 食用 鱼 类 收获 量 高 得 多 。 其 原因 是 这 两 
个 水 域 中 的 含 盐 量 不 同 ,斯 卡 格拉 克海 峡 具 有 正常 的 海洋 含 盐 量 和 正常 的 海洋 动物 类 群 ， 
波罗的海 西部 由 于 含 盐 量 降低 而 缺少 许多 动物 (如 海胆 Seeigel、 海 星 或 大 型 蜗牛 ) ， 
这 些 动 物 是 其 它 海 洋 动 物 〈 特 别 是 淤 鳃 类 ) 的 竞争 者 ， 同 时 激 鲁 类 (主要 是 美人 蛤 Cy- 
prina islandica) 是 天 西洋 鲁 的 优质 食物 (Arntz 和 Hempel,1971) 。 

另外 ,尽管 两 个 水 体 中 的 第 一 性 生产 量 相同 ,但 是 其 中 一 个 水 体 中 的 浮游 性 藻类 个 体 
很 小 , 而 另 一 个 水 体 中 的 个 体 很 大 。 于 是 ,第 一 个 水 体 中 的 小 浮游 性 营 类 只 能 被 小 序 游 动 
物 所 利用 ， 这 些 浮游 动物 再 被 较 大 的 浮游 动物 食用 。 第 二 个 水 体 中 的 大 浮游 竹 藻 类 能 直 
接地 被 鱼 类 所 利用 ， 这 样 食物 链 就 少 一 个 环 ， 粗 略 地 概算 一 下 ， 鱼 类 生产 量 能 够 提高 系 
数 10。 显 然 动 物 只 能 利用 植物 生产 量 的 一 部 分 ， 或 者 不 同 动物 利用 生产 量 的 不 同 部 分 ， 
有 些 动 物 食 根 ， 有 些 食 时 、 种 子 ， 还 有 的 动物 采花 密 。 在 这 种 情况 下 我 们 要 了 解 的 是 植 
物 某 个 部 分 的 生产 量 ， 而 总 生产 量 并 不 重要 (人 参见 第 122 页 )。 出 于 这 些 原因 可 以 不 考虑 
第 一 性 生产 量 与 动物 数量 的 关系 ， 尤 其 是 当 人 们 想得到 的 不 是 极为 粗略 的 数值 ， 或 者 想 
了 解 能 作为 人 类 食物 的 重要 动物 时 更 是 如 此 。 

用 食物 金字 塔 能 够 很 好 地 说 明 不 同 的 生产 量 关 系 。 金 字 塔 是 由 一 个 一 个 的 营养 层次 
(trophische Stufen) 组 成 的 ， 但 是 这 种 表示 方法 也 有 很 大 问题 。 倒 底 是 用 生物 个 体 
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数量 来 表示 ， 还 是 用 生物 量 来 表示 ? 一 棵 山 毛 梯 能 养活 许多 只 山 毛 样 踊 虫 ， 如 果 用 绿叶 
的 生物 量 和 师 毛 柑 跳 虫 的 生物 量 来 表示 ， 就 会 出 现 一 幅 极为 不 同 的 图 。 如 果 完 全 根据 生 
理 实验 判断 生产 量 ， 又 能 绘制 出 男 一 嵌 图 。 在 一 定 的 时 间 内 一 定量 的 干草 能 够 养活 一 定 
量 的 兔子 ， 从 理论 上 讲 ， 这 些 兔子 又 能 在 同样 长 的 时 间 内 养活 一 定量 的 狠 ， 蟹 又 能 养活 
一 定数 量 的 狼 。 最 后 这 种 金字 塔 受 顺序 下 来 的 类 群 限 制 ， 因 为 一 定数 量 的 食 草 鸟 类 只 能 
供 一 定数 量 的 食肉 鸟 类 ， 这 些 食肉 鸟 类 又 只 能 供 一 定数 量 的 、 食 它 们 的 动物 ， 而 这 个 原 
则 恰恰 对 鸟 类 是 没有 意义 的 〈 鸟 类 几乎 没有 草食 性 的 ) 。 以 后 应 该 只 发 表 生 产量 金字 塔 
(Produktionspyramiden) ,这 种 金字 塔 表示 的 是 各 个 营养 层次 的 净 生 产量 ， 虽 然 比 
数量 或 生物 量 金字 塔 难 绘 制 ， 但 是 它 具 有 了 明显 的 优点 。 水 体 的 “倒置 "食物 金字 塔 (um- 
gekehrte Nahrungspyramide) 是 根本 不 应 该 发 表 的 , 食物 金字 塔 倒置 是 由 于 水 体 中 
消费 者 的 生物 量 比 初级 生产 者 〈 即 浮游 性 藻类 ) 的 生物 量 高 。 浮 游 性 藻类 的 生产 量 〈 细 
fas) 是 非常 大 的 ， 如 果 用 生产 量 金字 塔 来 表示 则 是 非常 正常 的 〈 图 145) 。 
(= 现存 量 和 现存 是 的 测定 (Bestandserfassung) 

现存 量 的 测定 分 为 物种 现存 量 和 个 体现 存量 。 测 定 物 种 现存 量 一 般 比 较 容 易 〈 但 是 
也 并 不 简单 ) ， 用 根据 MacArthur 岛 屿 理论 制作 的 模型 ,在 了 解 了 类 似 地 区 的 物种 数量 
之 后 ， 就 可 以 准确 地 确定 一 定 面 积 内 的 物种 数量 〈 图 146) 。 物 种 数量 随 面 积 的 增加 而 增 
加 “〈 即 便 没 有 形成 新 的 生境 ) 。 
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图 145 各 种 类 型 的 食物 金字 塔 (根据 Phillipson 编 繁 ) 。 底 层 ， 生 产 者 (P) ,生产 者 的 上 面 为 消费 者 (C)。 一 、 数 

量 金字 塔 : (a) 第 一 性 生产 者 个 体 小 ; (b) 第 一 性 生产 者 个 体 大 ; 〈c) 植物 、 植 物 的 寄生 生物 、 重 寄生 

物 。 二 、 生 询 量 金字 塔 ， (a) 休 未 地 (美国 佐治 亚 州 ) ， (> 英吉 利 海峡 。 浮 游 性 藻类 比 浮 游 动 物 的 

生物 量 低 。 三 、 能 量 金字 塔 〈 美 国 佛罗里达 州 银 泉 ) 。 单 位 ， 千 卡 / 米 2 年 P， 生 产 者 ; 吾 :' 食 草 动 
my (=WRB1) Co, MRAZ; Cs， 消 费 者 3 。 


测定 个 体现 存量 在 生态 系统 的 研究 中 是 必 不 可 少 的 ， 然 而 这 个 工作 要 困难 的 多 ， 特 
别 是 人 们 在 估价 陆 生 植物 根部 的 量 时 总 存在 着 分 收 ， 最 近 Kummerow 做 了 可 人 靠 的 工作 ， 
人 们 一 般 使 用 估计 值 ， 这 是 不 可 靠 的 ， 因 为 在 不 同 条 件 下 同 种 植物 的 根系 大 小 与 地 面 植 
物 量 的 比率 极为 不 同 。 
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图 146 a—d 小 水 塘 的 面积 越 大 ,食物 关系 越 复杂 ,原因 是 物种 多 样 性 增加 了 〈 法 国 南 部 一 个 干 润 河床 中 的 

小 水 塘 ) 〈 引 自 Remmert 和 Ohm，1957) 。a. 水 表面 积 约 0.05 平 方 米 ， 深 度 为 8 厘米 。b. 水 表面 积 约 3 平 

方 米 ， 深 度 为 30 厘 米 。c. 水 表面 积 约 3。5 平 方 米 ， 深 度 为 40 厘 米 。d, 在 一 定 的 时 间 内 水 面 与 物种 数量 的 关 

系 。 过 一 段 时 间 后 水 面 与 物种 数量 之 间 达 到 平衡 ， 迁 入 一 个 新 物种 使 另 一 个 物种 灭绝 〈 引 自 Miller，P。， 
1974) 。 


同时 ， 根 据 单 位 面积 的 个 体 数量 〈 或 生物 量 ) 绘 出 能 量 金 字 塔 也 很 可 能 造成 误差 。 
正如 我 们 在 第 155 页 上 所 讲 的 ， 由 于 误差 很 大 ， 所 以 至 今 还 没有 对 陆 生动 物 进 行 定 量 分 
析 的 方法 。 但 是 ,我 们 要 对 生态 系统 进行 定量 分 析 就 必须 非常 详细 地 了 解 单位 面积 中 的 动 
物 数量 、 这 些 动物 在 单位 时 间 中 所 产 的 后 代数 量 以 及 后 代 的 死亡 率 “〈 如 鸟 类 中 被 离弃 的 
或 被 掠夺 的 鸟巢 ， 被 寄生 的 鳞 翅 目 屁 虫 幼 虫 ) ， 然 而 这 种 要 求 几 乎 是 不 能 满足 的 ， 即 便 
是 了 解 大 型 、 易 见 动物 的 成 体现 存量 也 是 不 可 能 的 。 最 近 对 中 欧 种 植 面积 中 匈 现 存量 的 
调查 结果 是 使 人 诅 表 的。 丹麦 的 研究 表明 ， 将 实验 区 域 很 好 地 隔绝 开 来 所 得 出 的 实际 现 
存量 至 少 是 过 去 专家 们 计数 结果 的 3 倍 。 这 个 结果 “实际 现存 量 为 最 佳 的 计数 结果 的 3 
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一 5 倍 ) 可 能 也 符合 于 中 欧 的 所 有 狗 种 群 。 负 责 完成 这 项 工作 的 专家 们 从 未 能 彻底 地 计 
数 围 场 中 被 标记 的 现存 量 ，“ 可 观测 性 ”具有 年 周期 (Ellenberg,1979) 。 中 欧 还 算是 
易于 观察 狗 的 地 区 ， 因 此 ， 我 们 就 可 以 想象 ， 要 是 计数 其 它 哺乳 动物 和 包 类 将 会 存在 多 
么 大 的 误差 〈 一 些 具有 保护 价值 的 珍稀 动物 ， 如 游 华 、 金 雕 、 雕 哎 等 除外 ) 。 事 实 王 我 
们 对 途 今 所 得 到 的 单位 面积 中 从 同 种 类 鼠 的 个 体 数量 结果 仍 是 极 不 满意 的 。 在 鼠 类 大 发 
生 时 入 们 所 得 到 的 几乎 都 是 相对 的 研究 结果 ， 即 常年 在 同一 地 点 以 规律 性 的 形式 布 捕 鼠 
器 捕捉 ,从 捕 到 的 数量 差别 得 出 种 群 密度 的 波动 性 。 从 理论 上 讲 可 以 用 这 种 方法 ， 尽 可 能 
多 地 捕 邱 某 个 种 类 的 个 体 ,标记 后 再 放 掉 , 再 次 捕捉 后 可 以 根据 标记 的 和 未 标记 的 比例 计 
算出 现存 量 。 但 是 并 非 两 次 都 能 轻易 地 捕 到 所 有 动物 ， 被 标记 的 也 不 是 所 有 动物 ， 而 且 
标记 使 动物 增加 了 额外 的 风险 。 当 遇 到 成 群 分 布 的 、 具 领域 性 的 、 随 机 分 布 的 动物 时 
困难 会 更 大 。 所 有 测定 昆虫 的 方法 都 是 不 能 令 人 满意 的 。 在 陆地 范围 内 “〈 土 壤 。 草 从 、 
灌木 从 或 冠 层 中) 还 是 用 人 工 挑 拣 的 方法 得 出 的 结果 最 佳 ， 要 很 仔细 地 将 不 同 种 类 分 开 。 
将 种 内 的 幼体 与 成 体 分 开 。 动 物 的 个 体 大 小 不 同 ， 代 谢 率 也 不 同 ， 单 位 时 间 内 食物 消耗 
量 和 生产 力也 十 分 不 同 〈 见 第 36 页 及 图 31) 。 因 此 ， 综 合同 一 个 营养 层次 的 动物 生物 量 
ARAB LY, MURRIETA 

人 们 对 鸟 类 的 栖息 密度 (CSiedlungsdichte) 研究 得 很 多 “〈 表 9) ， 从 图 171 可 以 看 
出 ， 波 动 很 大 ， 误 差 也 很 大 ， 尽 管 如 此 ， 这 些 仍 是 我 们 目前 所 掌握 的 陆 生动 物 密度 的 最 
可 靠 数据 。 由 于 很 久 以 来 人 们 就 计数 了 世界 上 许多 地 区 的 鸟 类 ;由 于 有 许多 知识 极为 丰 
富 的 非 专业 人 员 研 究 鸟 类 学 ， 因 此 ， 估 价 鸟 类 种 群 大 小 具有 特别 重要 的 意义 。 鸟 类 似乎 
适 于 作 “ 生 物 指示 者 > (Bioindikatoren) ,通过 监测 鸟 类 种 群 能 够 指示 出 环境 状况 。 
出 于 这 个 原因 许多 国家 定期 地 对 鸟 类 现存 量 进行 数量 监测 Olen, ERAS LEAF 
始 进行 “ 鸟 类 种 群 调 查 ”》，Svensson，1970) ， 尽 管用 这 种 方法 会 造成 很 大 误差， 但 
是 它 仍 能 提供 给 我 们 地 球 变化 的 信息 。 

水 体 中 的 情况 比较 简单 。 第 一 性 生产 量 的 水 平 主要 依赖 于 营养 物质 和 光 的 可 利用 程 
度 。 增 加 营养 物质 的 量 可 以 明显 地 提高 生产 力 ,水 体 中 蔬 类 数量 急剧 增加 的 同时 又 使 水 体 
透 光 率 降低 。 因 此 ， 在 原来 矿物 质 贫乏 ， 但 仍 能 光合 作用 的 较 深水 层 中 则 不 再 有 自 养 
的 营 类 。 由 于 不 断 地 消耗 氧 而 不 产生 氧 ， 在 营养 物 丰 富 的 水 体 深层 就 会 缺 氧 ,使 动 ,植物 
死亡 。 湖 泊 和 海洋 区 域 的 富 集 化 作用 “〈 过 度 郊 肥 ) 使 水 体 的 含 氧 量 降低 。 在 陆地 正直 于 
总 有 氧 ， 所 以 过 度 施 肥 不 会 引起 这 种 后 果 。 

用 一 个 简易 的 浮游 生物 网 过 滤 一 定量 的 水 后 ， 就 可 以 较 准 确 地 测定 出 永 体 中 浮游 性 
藻类 和 浮游 动物 的 个 体 数量 ， 目 前 人 们 甚至 能 较 容 易 地 计数 浮游 微生物 。 用 抓 斗 从 水 底 
取出 一 定数 量 的 、 已 知 面 积 的 样品 ， 可 以 比较 容易 地 确定 底 栖 动物 的 数量 。 在 生物 学 中 
辨认 物种 总 是 一 件 困 难 重重 的 事 ， 但 是 与 陆地 上 遇 到 的 情况 相 比 ， 在 水 体 中 ， 这 种 辩 
认 还 是 较 容 易 的 。 因 此 人 们 对 水 体 中 的 种 群 和 生态 系统 比 对 陆地 上 的 种 群 和 生态 系统 研 
究 得 多 。 人 们 人 往往 把 从 中 得 出 的 结果 直接 转 用 到 陆地 种 群 或 生态 系统 中 ， 但 是 这 种 应 用 
几乎 总 是 错误 的 。 研 究 陆 地 上 的 情况 不 仅 在 方法 上 比 研究 水 体 难 ， 而 且 种 群 和 生态 系统 
的 作用 原理 也 更 为 复杂 。 


(=) 食物 链 和 食物 网 CNahrungsnetz) 
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通过 记录 现存 量 了 解 了 植物 和 动物 的 分 布 情况 后 ， 再 根据 食物 流 的 顺序 进行 功能 上 


_ 的 排列 。 可 以 区 分 为 食物 链 、 食 物 网 和 与 之 有 关 的 营养 层次 。 食 物 链 用 于 物种 数量 很 少 


的 生境 中 。 在 东非 纳 库 鲁 湖 (Nakuru-See) 《〈 碱 性 湖泊 ) 中 普 拉 滕 Pie 〈 螺 旋 菠 ) 
COseillatoria (Spirulina) platensis] A44, —HREDYMN-HAB VANS 
类 为 消费 者 《参见 第 204 页 )。 当 生 态 系统 比较 复杂 时 ， 简单 的 食物 链 就 要 发 展 成 食 物 
网 。 从 不 同 容 积 的 小 水 挤 中 可 以 很 好 地 观察 到 这 种 现象 〈 图 146) 。 在 高 度 复杂 的 生境 
HH, 食物 网 是 错综复杂 的 。 食 物 链 包括 初级 生产 者 、 消 费 者 工 〈 以 初级 生产 者 为 生 ) 、 
消费 者 I〈 以 消费 者 工 为 生 ) ,， 有 时 甚至 到 更 高 的 “营养 层次 ”， 而 这 种 区 分 在 食物 网 


中 已 是 不 可 能 的 了 ， 在 食物 网 中 只 能 大 致 地 分 出 泵 同 的 “营养 层次 > 。 


， 在 各 种 水 体 和 陆地 生境 中 ， 食 物 网 是 “生物 群落 的 连接 体 ”， 它 对 生境 的 稳定 性 具 
有 重大 意义 〈 见 第 116 页 )。 食 物 关 系 呈 网 状 的 生态 系统 比 呈 链 状 的 生态 系统 稳定 。 但 是 
大 们 还 元 乎 不 能 够 证 实 这 种 食物 网 是 否 存在 ， 因 为 要 证 实 这 一 点 需要 了 解数 量 关 系 。 图 
地 ? 是 用 经 典 的 表达 方法 描绘 的 一 个 假设 的 食物 网 ， 用 来 定量 地 表示 食物 关系 。 【假设 


“的 ! > 这 种 定量 表明 ， 我 们 实际 上 了 解 的 不 是 食物 网 ， 只 是 食物 链 ， 网 状 关系 在 实际 中 


不 起 作用 。 不 进行 定量 研究 而 只 从 食物 网 结构 推断 稳定 竹 是 林 真 实 的 。 由 于 至 今 从 未 对 
任何 二 个 生态 系统 进行 过 真正 的 定量 研究 ， 所 以 也 未 能 证 明 这 种 网 络 结构 。 我 们 必须 进 
行 定 量 研究 后 ， 才能 对 稳定 性 作出 最 后 的 结论 。 
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图 147 a。 假 设 的 食物 网 。b。 被 定量 的 食物 流 。 删 去 小 于 工 吃 的 食物 流 后 只 琵 
下 两 条 主要 的 食物 流 。 
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这 些 工 作 表 明 ， 用 单 种 栽培 法 栽培 的 植物 比 用 双 种 或 多 种 栽培 法 栽培 的 植物 〈 如 在 
哥斯达黎加 ， 玉 米 和 番 茵 混合 栽培 ) 易于 受到 害虫 大 发 生 的 侵 获 。 在 美国 甘蓝 地 里 同时 
栽种 其 它 植物 ， 如 蕃茄 、 烟 草 、 豚 草 属 〈4mprosia) 植物 CE WK Ambrosia arte- 
misiifolia) 可 以 减轻 蔬菜 黄 条 跳 甲 〈PHhy1iotreta crucijferce) 的 危害 ,降低 这 种 害虫 的 
种 群 密度 。 其 原因 并 不 是 增加 了 捕食 者 或 寄生 者 ， 而 是 由 于 昆虫 循 着 植物 释放 的 化 学 刺 
激 剂 寻找 食用 植物 ， 采 取 多 种 作物 栽培 法 使 昆虫 不 易 识 别 植 物 〈Takhvaneinen 和 Rood， 
1972) 。 这 个 例子 说 明 ， 根 据 食物 关系 ， 也 就 是 根据 能 流 所 表示 出 的 关系 只 是 复杂 的 生 
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态 系统 的 一 个 方面 ， 根 据 感 觉 生理 学 的 参数 可 以 强烈 地 改变 食物 关系 。 


(四 ) 能 iit 


我 们 在 讨论 食物 的 生态 学 意义 〈 第 40 页 ) 时 谈 到 了 通过 个 体 生 物 的 能 流 ， 现 在 我 们 
要 转 人 生态 系统 的 能 流 。 太 阳 能 通过 绿色 植物 转化 为 化 学 能 ， 化 学 能 再 经 过 多 级 传递 后 
转化 为 热能 ， 最 后 化 学 能 的 值 应 该 降 至 零 。 这 里 对 生态 系统 研究 提出 的 要 求 与 生物 群落 
连 琅 体 的 定量 要 求 是 一 致 的。 至 今 人 们 只 对 整个 生态 系统 〈 主 要 是 水 体 生 态 系统 )》 做 过 
一 些 适 当 的 估价 ， 对 单个 动物 种 群 的 能 流 进行 了 较 详细 的 研究 ， 尽 管 结果 是 不 太 令 人 满 
意 的 ， 但 是 仍 能 够 得 出 一 个 较 统一 的 模式 。 

REDDY 〈 一 级 消费 者 ) 所 消耗 的 食物 量 只 占 理论 上 能 提供 给 它们 的 食物 量 的 一 小 
部 分 。 山 毛 梯 林 中 所 有 的 食 草 昆 虫 最 多 只 能 消耗 山 毛 梯 每 年 所 产物 质 的 10 一 15% (Fun- 
ke) 。 其 它 食 草 动物 类 群 则 可 以 忽略 不 计 。 中 欧 和 北欧 草地 上 的 蝗虫 最 多 只 消耗 植物 
组 织 的 10% 〈Gyllenberg) 。 冻 原 恒 温 食 草 动物 〈 主 要 是 驯鹿 和 廊 牛 ) 的 食物 利 A 
为 5 一 10%。 非 洲 草原 的 大 型 食 草 动物 的 食物 利用 率 不 超过 10% 《〈 表 12) 。 森林 中 哺 
慑 动物 的 食物 利用 率 更 低 ， 因 为 动物 吃 不 着 主要 的 生产 区 域 一 一 树冠 层 的 植物 部 分 。 小 
哺乳 动物 对 净 第 一 性 生产 量 的 消耗 量 不 超过 1 %， 只 在 个 别 情况 下 能 达到 6 % (Rysz- 
kowski, 1975) 。 而 动物 对 植物 的 某 些 特殊 部 位 ， 如 对 种 子 的 利用 率 可 高 达 30% ， 
75% 或 90% 《参见 第 112 页 )。 一 般 认 为 ， 食 草 动 物 直 搂 利 用 的 陆 生 植物 物质 最 高 为 10 一 
20%， 剩 余部 分 最 终 〈 树 木 比 较 晚 进入 食物 链 后 被 分 解 ， 因 此 ， 消 耗 化 学 能 时 ， 在 陆 
地 的 土壤 层 中 周转 的 能 量 最 大 。 一 级 消费 者 的 凌 便 、 晓 、 脱 落 的 毛发 、 羽 、 角 也 直 搁 进 
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图 148 ”一 个 养 牛 场 的 能 流 (MacFadyen， 引 自 Tischler， 1965) 0 BAM C# 
示 出 植 食 者 和 以 植 食 者 为 生 的 肉食 者 ) 中 的 死亡 有 机 物质 进入 右 侧 〈 表 示 出 土 
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人 土壤 中 的 食物 链 。 有 多 少 一 级 消费 者 的 净 生 产量 能 转 到 二 级 消费 者 (捕食 者 .寄生 者 )? 
这 个 值 一 般 为 5 一 15 %。 一 级 消费 者 的 大 部 分 生产 量 直接 以 尸体 的 形式 进 人 土壤 层 。 

从 上 述 结果 可 以 得 出 三 条 结论 : 

@ 我 们 要 把 土壤 作为 陆地 生态 系统 的 主要 周转 场所 详细 地 加 以 讨论 。 

@ 我 们 要 看 一 看 这 样 绘制 出 的 图 是 否 完善 ， 是 否 有 必要 更 细 地 分 出 亚 单 位 。 

图 我 们 要 研究 食 草 动物 对 第 一 性 生产 量 以 及 下 一 个 营养 层次 的 动物 种 群 对 净 第 二 性 
生产 量 的 利用 率 低 的 原因 和 生态 效率 。 

我 们 从 第 三 个 结论 开始 讨论 。 在 具有 明显 季节 交替 变化 的 地 区 ,年 生产 量 不 是 持续 不 
变 的 ,在 某 些 时 期 生产 力 很 高 ,而 在 某 些 时 期 食 草 动物 得 不 到 或 几乎 得 不 到 食物 。 早 季 或 
冬季 的 最 低 量 决定 了 主要 生产 季节 时 大 型 哺乳 动物 的 密度 和 利用 程度 〈 图 150) 。 冬 季 或 
旱季 持续 的 时 间 越 长 、 气 修 越 恶 劣 ， 食 物 的 利用 程度 就 越 低 。 迁 移 可 以 部 分 地 使 这 种 侨 
向 得 到 补偿 ， 如 以 前 赤 庆 和 狗 从 高 山 迁 移 到 较 低 的 地 带 。 热 带 雨 林 中 无 季节 变化 ， 但 是 
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图 149 ”美国 一 块 休 耕地 CBrachfeld) 的 能 流 〈 根 据 Golley，1960) 。 


生产 区 域 GEE) 在 很 大 程度 上 免 受 食 草 哺乳 动物 的 侵袭 。 无 季节 变化 或 季节 变化 很 小 
的 无 树 地 区 被 哺乳 动物 利用 的 程度 要 高 得 多 ， 例 如 ， 这 种 情况 发 生 在 温带 近 于 沿海 的 藻 
野地 区 〈Heidegebiet) ， 这 里 盛行 风 使 树 不 能 生长 。 类 似 于 这 种 情况 还 发 生 在 接近 于 
赤道 的 高 山 草原 CHochsteppe) 上 ， 这 里 骆 马 〈Vicugnas) 的 占 区 很 小 ， 说 明 利 用 率 
很 高 。 

在 春季 即便 是 繁殖 率 高 的 小 型 哺乳 动物 和 昆虫 也 “ 眼 不 上 ”迅速 新 生长 出 来 的 植 
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可 能 出 现 吃 掉 年 增长 量 

的 结果 的 1%= 吃 光 
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| 吃 掉 年 增长 量 的 了 上 
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图 150 ”动物 在 不 同 季节 中 吃 掉 相 同 数 量 的 植物 会 带 来 完全 不 同 的 效果 。 
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图 151 Oporinia autumnatoti 2+~ bi wR (Baumgrenze) 后 移 〈 引 自 Nuorteva， 1963) 。 


被 。 它 们 直接 以 植物 为 食 ， 它 们 在 气候 温暖 时 没有 食物 就 不 能 存活 ， 因 此 ， 如 果 这 些 动 


， 物 的 出 现 早 于 植物 发 芽 期 ， 它 们 就 无 法 生存 ; 如 果 这 些 动物 在 植物 发 芽 后 立即 出 现 ， 植 


物 则 获得 生长 优势 ; 如果 昆虫 与 树木 返青 同时 出 现 ， 树 芽 上 就 要 出 现 虫 灾 ， 就 象 金 怨 子 
大 发 生 时 的 情景 一 样 。 目 前 还 不 知道 怎样 预算 出 利用 率 。 在 温带 受到 文 种 损害 的 树 可 以 
长 出 新 叶 ， 并 在 金龟 子 死 亡 后 可 以 全 面 恢复 生产 。 

芬兰 和 瑞典 桦 树林 中 鳞 翅 目 昆 虫 ODborimia autumnataK KE WAFS RB, BRAK 
生 记 能 使 自然 的 植物 生长 区 遭 到 最 严重 的 破坏 。 昆 虫 大 发 生 摧 毁 了 桦 树林 ， 使 森林 边界 
(Waldgrenze) 后 移 了 30 公 里 〈 图 151) 。 总 之 ， 我 们 必须 承认 ， 我 们 仍 不 清 楚 为 什 
伙食 草 昆虫 对 具有 丰富 食物 贮藏 量 的 热带 雨林 的 利用 举 很 低 。 

但 是 ， 我 们 也 要 对 例外 事件 有 所 准备 。 有 两 个 例子 表明 ， 食 草 动物 对 第 一 性 生产 量 
的 利用 率 接 近 于 100% 。 短 嘴 雁 是 产 于 冰岛 中 部 唯一 的 食 草 动物 ,它们 的 种 群 密度 很 高 ,在 
孵 卵 期 几乎 能 将 少数 绿洲 的 植物 全 部 吃 光 ， 这 可 能 是 由 于 它们 能 迅速 地 迁移 DRE 
， 后 它们 才 来 到 这 里 ， 把 植物 吃 光 后 就 迅速 地 离开 ) ， 或 者 是 由 于 越冬 条 件 对 种 群 有 利 。 
在 越冬 地 区 几乎 不 会 造成 这 样 的 损失 ， 至 少 到 目 前 为 止 这 是 -一 个 规律 (Gardasson, 
1972 ,1974) 。Reichholf 指 出 ， 在 因 河 下 游 的 水 库 边 ， 越 冬 的 大 鸭 群 几乎 要 消耗 掉 所 有 
的 水 生 植 物 ， 测 这 种 情况 只 在 越冬 地 点 不 被 干扰 、 它 们 能 日 日 夜 夜 停留 在 这 里 的 条 件 下 
才能 发 生 。 动物 的 迁移 可 能 也 是 高 利用 度 的 原因 ， 当 植 物 迅 速 地 生长 时 它们 才 来 到 这 
里 ， 把 水 生 植 物 吃 光 后 又 离开 。 从 生态 学 的 角度 我 们 可 以 得 出 重要 结论 ， 鸡 把 水 生 植物 
中 的 能 量 从 水 中 消耗 掉 ， 如 果 没 有 鸭 ， 冬 季 水 生 植 物 就 会 倒 向 水 底 ， 腐 烂 时 消耗 水 体 中 
的 氧 ， 而 有 鸭 就 不 会 出 现 这 种 情况 ， 因 此 ， 水 库 中 鱼 的 现存 量 很 高 与 鸣 有 关 。 在 判断 能 
流 时 未 被 动物 利用 的 食物 是 一 个 特殊 的 问题 。 虽 然 人 们 也 常常 低估 未 消化 又 被 排 汽 出 的 
那 部 分 食物 ， 但 是 这 里 指 的 不 是 这 部 分 食物 。 酸 性 欧洲 山 毛 梯 林 中 的 允 翅 目 屁 虫 幼虫 将 
大 约 30%% 的 残 导 扯 碎 ， 而 真正 被 利用 的 仅 占 很 小 的 比例 。 这 里 指 的 是 动物 在 摄食 中 破坏 
的 部 分 ， 档 木 曹 叶 甲 幼虫 只 食 营 光 合作 用 的 时 面 ， 剩 下 的 带 有 叶脉 的 部 分 叶子 变 黄 ， 被 
食 人 的 植物 量 远 远 低 于 被 损坏 的 量 。 在 这 个 问题 上 种 与 种 之 间 的 差别 很 大 ， 所 以 不 可 能 
得 出 一 个 普遍 适用 的 概念 ， 例 如 ， 星 虫 或 天 蛾 属 昆虫 (Schwarmer) 幼虫 从 WHARF 
始 吃 ， 把 被 毁坏 的 植物 物质 全 部 消耗 掉 。 

现在 我 们 来 讨论 第 二 个 问题 ， 我 们 是 否 已 定量 地 研究 了 各 生物 群落 的 结构 ? 回答 是 
明确 的 ，“ 没 有 ”。 要 进行 这 种 定量 研究 ， 层 次 要 更 加 分 明 ， 和 否则 要 谈 利 用 了 一 定 比例 
的 “第 一 性 生产 量 ” 是 不 可 能 的 ， 例 如 ， 有 些 植物 或 植物 部 分 被 利用 了 100%， 而 有 些 
没有 被 食 草 动物 食用 。 在 同一 地 区 ， 长 在 森林 边缘 的 标 〈Eiche) Hi SeAS 到 各 种 
食 草 动 物 的 侵袭 。 柳 、 杨 、 黑 刺 李子 也 较 经 常 、 较 明 显 地 受到 食 草 RAHA 
松 、 云 杉 仅仅 偶尔 地 遭 烈 虫害。 但是， 这 些 都 只 是 定性 的 观察 ， 缺 乏 定量 研究 。 我 们 都 
知道 非洲 大 型 有 蹄 类 对 不 同 的 植物 层 有 严格 的 物种 专 一 性 。 

但 是 ， 如 果 我 们 把 单个 物种 区 分 开 ， 所 取得 的 收获 就 较 小 。 单 个 植物 体 对 食 草 动物 
的 攻击 具有 不 同 的 抵抗 力 ， 这 一 点 部 分 取决 于 遗传 基础 ， 部 分 取决 于 生长 环境 。 档 木 或 
云 杉 生长 在 干燥 环境 (或 干燥 的 年 份 ) 中 比 生长 在 潮湿 环境 中 易 受 到 植 食 者 的 侵 效 。 不 同 
植物 部 分 被 食 草 动物 利用 的 程度 也 不 同 。 实 际 上 我 们 开展 的 讨论 都 仅 限 于 植物 的 地 面部 
分 ， 而 忽视 了 地 下 还 有 约 同等 量 的 植物 量 ， 但 是 对 于 这 部 分 的 利用 情况 我 们 一 无 所 知 。 
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图 152” 山 毛 样 种 子 收获 量 与 年 轮 宽 度 (Jahresringbreite) 
的 关系 〈 引 自 Matrer，1964) 。 上 (HR): FREE; 


F (AR): 种 子 收 获 量 (为 最 高 收获 量 的 罗 ) © 
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地 面 各 器 官 是 在 不 同 的 年 份 中 形 
至 林 成 的 ， 例 如 ， 森 林 中 树种 生产 量 
无 规律 性 的 现象 就 说 明了 这 一 
。 点 。 在 有 些 年 份 中 生产 量 显然 是 
多 年 积累 的 ， 并 且 形 成 种 子 〈 图 
152, 106) 。 至 今 仍 不 知道 ， 食 
草 动物 是 否 在 这 样 的 年 份 中 比 在 ， 
无 种 子 生 产量 的 年 份 中 要 消耗 更 
多 植物 物质 ， 可 能 在 半年 中 要 消 


1910 耗 较 多 的 植物 物质 。 但 是 ， 根 据 


多 年 的 平均 值得 出 的 百 分 利 用 度 
才 是 有 意义 的 ， 栎 树 体内 的 贮存 
DRA S Raz Rw He 


植物 的 大 部 分 有 机 物质 未 被 植 食 者 取 食 ， 而 是 落 到 地 面 上 。 在 正常 情况 下 这 些 物 质 
不 断 地 被 分 解 ， 进 和 土壤， 因此 ， 在 陆地 生境 的 土壤 层 中 隔 一 段 时 间 就 会 出 现 最 大 的 能 
量 周转 。 在 云 杉 与 松林 中 每 年 的 落叶 量 (Streumenge) 为 每 公 硕 15 一 30 公 担 *， 生 长 得 
很 好 的 中 欧 落叶 混交 林 为 每 公顷 40 公 担 或 更 多 ， 在 一 个 平衡 的 生态 系统 中 这 样 大 量 的 物 
质 每 年 都 被 分 解 ， 而 不 应 该 堆积 在 地 上 ， 当 然 并 不 是 说 一 片 落下 的 山 毛 样 叶 在 二 年 中 就 
被 分 解 ， 一 般 酸 性 山 毛 样 林 的 落叶 分 解 到 不 能 被 辨认 的 程度 需要 五 年 时 间 。 

落叶 不 能 迅速 地 、 完 全 地 分 解 成 二 氧化 碳 、 水 和 矿物 质 ， 分 解 过 程 很 慢 ， 经 过 复杂 
的 再 合成 过 程 ， 其 间 产 生 腐殖质 ， 由 于 腐殖质 具有 高 度 的 稳定 性 ， 所 以 对 保持 土壤 结构 


起 重大 作用 。 

如 何 定性 或 定量 地 了 解 生 物 参与 落 
叶 分 解 的 情况 仍 是 个 问题 。 当 生活 在 土 
壤 中 的 动物 数量 很 大 时 ， 这 些 动物 对 植 
物 物 质 的 分 解 可 能 会 起 重 要 作用 (A 
153) 。 出 于 实用 目的 一 般 分 为 ABD 
物 区 系 和 小 型 动物 区 系 。 如 欧洲 的 大 型 
动物 区 系 中 有 蝶 归 |、 线 归 科 、 等 足 类 、 倍 
足 亚 纲 和 较 大 型 的 昆虫 幼虫 。 这 些 动 物 
在 欧洲 对 落叶 的 分 解 十 分 重要 ， 落 叶 先 
被 较 大 的 动物 吃 掉 ， 它 们 也 吃 微生物 不 
易 分 解 的 植物 物质 。 等 足 类 、 蝇 牛 及 双 
翅 目 昆虫 幼虫 是 十 分 重要 的 动物 ， 从 图 
153 中 可 以 铺 楚 地 了 解 到 这 些 初 级 分 解 
者 的 意义 ， 如 果 没 有 这 些 初级 分 解 者 ， 
分 解 速率 将 降低 一 半 。 物 质 在 首先 通过 
RE 
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图 153 在 有 、 无 大 型 分 解 者 的 自然 生长 环境 中 ， 


山 毛 样 及 栎 的 落叶 分 解 情况 〈 引 自 Thiele， 
1968) 。 
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这 些 动物 的 消化 系统 时 ， 消 耗 的 能 量 很 小 ， 所 有 这 些 动物 都 援 人 大 量 落 叶 ， 排 出 大 量 美 
便 ， 它 们 虽然 不 能 较 好 地 利用 这 些 落 叶 ， 但 是 对 生态 系统 具有 下 述 重要 意义 : 

(1) 增加 水 份 的 保持 能 力 。 初 级 生产 者 的 娄 便 湿度 比 落 叶 湿 度 均匀 。 

(2) 这 种 碎 悄 状 物质 使 许多 次 级 分 解 者 〈 主 要 是 弹 尾 RL BH. BED 易于 取 
食 。 对 次 级 分 解 者 来 说 ， 初 级 分 解 者 类 便 的 易 食 程度 很 不 同 。 均 匀 的 分 解 过 程 保证 土壤 
中 的 动物 类 群 稳定 、 不 受 干扰 。 

(38) 初级 分 解 者 和 次 级 分 解 者 的 排泄 物 对 微生物 (主要 对 放 线 菌 ) 的 繁殖 十 分 有 
利 。 如 果 将 落叶 的 代谢 “〈 二 氧化 碳 呼出 量 ) 与 排泄 物 的 代谢 相 比较 ， 就 可 以 推测 出 这 一 
点 。 

同 物种 或 其 它 物种 动物 的 凑 便 不 断 地 再 经 过 同 物 种 或 其 它 种 类 动物 的 消化 道 。Wie- 
ser 指 出 ， 如 果 等 足 类 动物 反复 不 断 地 取 食 自己 的 羔 便 ， 就 生长 得 特别 好 。 微 生物 将 难 
消化 的 植物 部 分 分 解 ， 动 物 基 本 上 是 以 这 些微 生物 为 生 的 。 如 果 仅 靠 微生物 能 够 加 速 分 
解 过 程 吗 ? 动物 似乎 通过 它们 的 活动 最 终 使 微生物 减少 了 ! 这 恰好 是 在 捕食 者 -被 捕食 
者 系统 的 研究 中 通常 遇 到 的 错误 结论 。 如 果 没 有 动物 。 微 生物 将 迅速 繁殖 ， 达 到 极 高 的 
种 群 密度 后 就 难以 再 繁殖 了 ， 并 且 进 和 静止 期 。 如 果 种 群 密度 维持 在 较 低 的 水 平 ， 微 生 
物种 群 就 能 长 期 地 保持 最 高 生产 量 ， 即 最 高 生产 能 力 〈 参 见 第 115 页 和 图 15 仅 155) 。 
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图 155 具有 “全 套 人 马 ?” 的 石灰 质 欧洲 山 毛 样 林地 。 左 ， 界 于 树叶 与 
己 被 极度 分 解 的 树叶 之 间 的 一 层 。 右 ; 分 解 程度 高 的 树叶 ， 最 上 层 树 
叶 已 被 去 除 掉 。a。 大 型 弹 尾 目 昆 忠 取 食 后 遗留 下 来 的 痕迹 和 妆 便 。b。 
小 型 双 亏 目 昆 曰 幼虫 咬 食 后 遗留 下 来 的 痕迹 和 类 便 。c。 枝 娄 属 和 线 
是 科 动 物 〈 较 小 的 ) 的 凑 便 和 开启 的 管道 。d Ck) KAHLER 
动物 的 取 食 点 和 粪便 。d CP): 同上 (ERR) eR RADI 
美 堆 。B, 正 电 属 动物 的 土质 娄 团 〈 引 自 Zachariae，1965) 。 
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re) 这 种 极为 稳定 的 、 复 杂 的 RRA ran past 
物 ， 这 种 物质 在 土壤 让 的 分 解 速度 很 慢 ， 
TERRA. Bete. AAA LAY 
中 是 极为 稳定 的 成 份 ， 特 别 是 与 钻 和 和 氢 氧 i 


苏联 入 及 Herlitzius 的 试 监 也 表明 了 落叶 破碎 的 重要 性 。 在 酸性 林地 上 ， 完 整 的 山 
握 样 时 很 难 被 取 食 和 分 解 。 AI PE PA Ber HEI Fe AROS OR Bi ot Sa Be 
殖 、 生 长 〈 人 参见 第 187 页 )。 

重复 地 经 过 一 些 动物 体 后 ， 易 于 分 解 的 物质 从 基底 中 被 提取 出 来 ， 碳 水 化 合 物 被 分 
解 为 二 氧化 碳 和 水 ， 最 重要 的 植物 营养 物质 扰 、 磷 、 钾 ) 的 比例 增加 。 在 动物 排泄 物 
中 木质 素 和 丹 宁 ， 即 酚 类 聚合 物 (Polymerisationsprodukte) MZ, KEM RAF 
中 性 或 弱 碱 性 环境 中 ， 与 动物 分 解 者 的 含 氮 代 谢 产 物 接触 ， 因 此 有 利于 微生物 分 解 木 质 
RAM, BARRERA RARE EAR. 


分 析 不 同 土壤 中 的 腐殖质 和 模型 试验 ae 
后 进一步 表明 ， 在 有 和 氨 和 充足 的 氧 的 环境 o 
中 ， 酚 类 物质 被 氧化 为 氧化 醒 后 再 聚合 成 
大 分 子 ， 微 生物 的 酚 氧 化 除 还 能 促进 这 个 NNN A. 
过 程 ， 这 样 就 生成 了 腐 殖 酸 (Huminsaiu- 6 OH F oH 


(OH OH a): 
化 铁 结合 生成 络 合 物 ， 形 成 粘 士 - 腐 殖 十 sala See 
复合 体 (Ton-Humus-Komplex) , ‘& 
fe ans is (AA SD) 的 载体 ， Re 
PAVE Hs SORA BR CHS UE RK wey 


人 性。 土壤 的 肥沃 程度 主要 是 由 这 种 粘土 图 156 府 殖 本 分 子 结构 式 的 一 部 分 


' - 腐 殖 土 复合 体 所 决定 的 “〈 图 156、157) 。 〔 引 让 Thiele，1968) 。 


为 使 物质 重新 矿物 质 化 ， 食 草 动 物 与 土壤 
中 的 生物 之 间 的 数量 分 布 关系 可 能 是 多 次 共同 进化 的 结果 ， 共 同 进化 使 生 夫 系统 向 最 适 
方向 发 展 “〈 人 参见 第 147 页 ) 。 

经 过 上 述 落 时 分 解 过 程 形成 理想 的 认 殖 质 形式 一 一 腐熟 腐殖质 Mul). £AT 
环境 中 落叶 分 解 的 方式 不 同 ， 在 不 同类 型 的 森林 中 分 解 速度 也 极为 不 同 。 在 腐殖质 质 
量 、 落 时 分 解 速度 区 及 这 个 地 区 中 动物 分 解 者 的 数量 之 间 有 着 密切 的 关系 。 在 三 种 森林 
生长 环境 ， 石 灰质 芋 壤 的 广 熟 腐殖质 、 酸 性 土壤 的 广 熟 腐殖质 及 酸性 土壤 的 污 泥 〈 一 种 
ne en ee ee ga 
数量 为 3 : 1, 5:1, +o st eayZAeezeea—eEVKA. RED 
py intial 《如 生长 在 石灰 质 土壤 和 斑 沙 和 兰 上 的 欧洲 山 毛 样 :生长 在 格 陵 
兰 、 冰 岛 、 斯 堪 的 纳 维 亚 不同 地 质 岩 层 上 的 松 ) ， 但 是 差别 仍 是 明显 的 ， 尤 其 是 生活 在 
这 些 地 方 的 动物 物种 的 密度 不 同 。 造 成 酸性 土壤 中 营养 物质 贫乏 的 一 :系列 因子 都 和 pH 
Ax (R157, BWlSchréder, 1972) 。 

腐殖质 是 有 机 物质 ， 它 不 会 永远 地 保存 下 去 ， 而 是 不 断 地 被 微生物 分 解 ， 特 别 是 在 
湿 、 热 的 条 件 下 “如 在 热带 雨林 中 ) 这 种 分 解 过 程 进行 的 很 快 。 虽 然 广 殖 质 不 是 植物 的 
营养 物质 ， 但 是 在 大 多 数 土壤 中 腐殖质 是 植物 生存 的 必需 物质 。 物 质 的 分 子 必 须 吸 附 在 
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图 157 ”pH 与 土壤 中 的 其 它 特 性 和 过 程 之 间 的 关系 〈 模 式 图 ) ， 例 如 ， 在 岩浆 岩 中 花岗岩 
ARE, HKA (ZRAARRARARETEYRE RDF) 为 碱 性 (本 有 
1972) 。 
腐 殖 酸 上 ， 否 则 这 些 物质 会 很 快 地 被 雨水 冲刷 走 ， 同 时 腐殖质 的 保水 能 力 很 大 ， 这 样 就 
保证 了 植物 不 断 地 得 到 矿物 质 和 水 份 。 第 一 性 生产 量 下 降 是 许多 土壤 中 腐殖质 损耗 和 消 
失 的 结果 (BMThiele, Schréder, 1972) 。 

在 水 体 中 也 有 这 种 情况 ， 生 产 出 的 浮游 性 藻类 只 有 较 少 的 一 部 分 被 植 食 者 吃 掉 ， 大 
部 分 在 较 深 的 水 层 中 被 碎 层 食物 链 的 消费 者 所 利用 〈 不 过 越 来 越 多 的 研究 结果 表明 ， 在 
有 些 水 体 中 初级 消费 者 能 高 度 利 用 浮游 性 藻类 ， 次 级 消费 者 又 能 高 度 地 利用 初级 消费 
A) 。 陆 地 与 水 体 中 的 能 流 模型 都 呈 Y 形 CY-formiges Modell) (A148) 。 在 非 定 
量 的 情况 下 生物 群落 的 结构 Chiozénotische Beziehungsgefige) 星 复杂 的 食物 网 
状 ， 在 定量 的 情况 下 变 成 两 条 近 于 相互 独立 的 食物 链 ， 我 们 这 些 纯 假 设 的 模型 完全 是 真 
实 的 “〈 图 146) 。 

水 体 中 主要 的 生产 量 来 自 于 浮游 植物 ， 而 不 是 固着 植物 ， 因 此 生产 量 仅 限于 在 水 体 
表层 。 水 体 透 光 性 越 强 ， 生 产 层 越 深 。 营 养 物质 越 多 ， 浮 游 植物 密度 越 关 ， 水 体 透 光 性 
越 差 ， 生 产 就 越发 限制 在 表 搬 。 在 这 一 点 上 可 以 把 一 个 大 型 水 体 与 一 个 生产 仅 限 于 表 
层 ， 同 时 遮 阴 的 凤 上 仅 消 耗 化 学 能 的 森林 相 比 。 在 较 深 的 、 含 氧 量 丰富 的 水 体 中 物质 在 
到 达 水 底 之 前 就 已 被 消耗 完了 ， 对 波罗的海 蛋白 质 洛 量 的 分 析 表 明 ， 在 海洋 中 就 是 如 此 
(图 159、160) 。 在 这 种 水 体 的 底部 有 机 物质 十 分 少 ， 其 结果 是 动物 的 多 样 性 高 ， 具 有 
个 体 较 大 的 、 发 育 速率 很 慢 的 动物 。 在 含 氧 量 低 的 水 体 中 ， 水 体 深 处 只 能 通过 厌 氧 途径 
消耗 物质 或 者 物质 根本 不 能 被 消耗 掉 ， 污 泥 聚 集 在 底层 并 且 形 成 硫化 氨 〈 图 161) 。 水 体 
深 处 缺 氧 是 由 于 营养 物质 含量 高 ， 使 水 体 不 透 光 ， 并 且 GH 秋季 和 春季 缺少 暴风 ， 
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图 158 北海 浮游 植物 。1。S yracosbjhaera subsala; 2.Discospaera tubifex: 

3. Pontosphaera huxlei 4,Dictyocha fibula()) SH) ERM); 5. Ceratium 

macroceros (443%) 3 6.C.fuscus GRR) ; 7.C.furca (RRH 

¥%) ; 8.C.longipes (Kiifi*) ; 9. Chaetoceras boreale, 10,Leptocy- 

lindrus danicus (F}# AHEM) ; 11. Cerataulus turgidus (YE RARM) 

12, Biddul phia aurita (KA &USM) ; 13, Eucampia zoodiacus (kiss 3 ff 

M8) ; 14, Peridinium divergens (4 FYB) ; 15, Bactiastrum varians (2 

异 辐 杆 苔 ) ; 16.Coscinosira polychorda (4 4% M) ; 17. Thalassosira 

gravida (HWE) , 18,Dinophysis acuta (RAM) ; 19.Halosphae- 

ra viridis 20,Phaeocystis puchetti (RBM) 〈 引 自 Gessner，1957) 。 
不 能 使 湖泊 或 海洋 深层 与 表 居 的 水 体 进行 交替 。 在 这 些 条 件 下 生物 在 一 定 深度 的 水 体 中 
不 能 生存 ， 水 体 深 处 的 有 机 物质 越 积 越 多 ， 在 很 六 范围 内 出 现 这 种 情况 可 能 就 会 形成 石 
油 。 黑 海中 就 存在 着 这 样 的 条 件 ， 人 们 担心 波罗的海 也 会 出 现 这 种 现象 ， 但 是 含 氧 和 全 
盐 量 丰 富 的 水 流 不 断 从 北海 涌 人 波罗的海 ， 由 于 含 盐 量 高 的 水 比 含 盐 量 低 的 水 重 ， 所 以 
涌 人 的 水 流 能 够 达到 波罗的海 底部 ， 取 代 含 氧 及 含 盐 量 低 的 水 。 这 样 沉 积 的 有 机 物质 不 
断 地 被 完全 分 解 。 在 较 浅 的 水 体 中 生产 出 来 的 有 机 物质 到 达 水 底 后 才 被 分 解 。 在 淡水 和 
海洋 中 有 大 量 的 滤 食 动物 (Filtrierer) 和 旋转 前 进 的 动物 (Strudler) CR By, 
鳃 纲 动物 、 昔 从 虫 岗 、 许 多 多 毛 纲 动物 等 ) 。 
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“图 161 波罗的海 强 还 原 性 沉积 物 上 的 小 型 植物 区 系 和 小 型 动物 区 系 。 
细 长 形 ， 贝 日 阿 托 氏 菌 属 〈( Beggictoc) (ERM); DAR: HP 
硫 菌 属 〈T hiovofxxzz) (fia); FER: 细 长 形 、 位 于 :图 左 灶 部 
的 是 Trachelorhaphis;， 中 上 、 梢 圆 形 的 是 额 口 虫 属 〈 忆 rontonia) ; 
右上 为 Diobhrys; MVUER, 右 下 为 线虫 《根据 Fenchei， 引 自 Jans- 

Son, 1972) 。 


让 我 们 详细 地 分 析 一 下 这 些 情 况 。 第 一 性 生产 量 来 自 于 单 细胞 藻类 ， 即 多 甲 蒙 、 硅 
菠 及 属于 微小 浮游 生物 (Nannoplankton) 的 苍 毛 生 物 (Elagelate) 。 在 较 冷 的 地 区 
或 季节 中 第 一 性 生产 量 主要 来 自 于 硅 营 。 硅 莹 在 较 暖 的 地 区 或 季节 中 数量 会 减少 ， 因 此 
在 较 暖 的 大 洋 中 第 一 性 生产 量 主要 及 自 微小 浮游 生物 中 的 内 毛 生 物 。 这 个 事实 在 假定 ， 
第 一 性 生产 量 相同 的 情况 下 具有 很 六 意义 ， 凡 为 微小 浮游 生物 的 个 体 太 小 ， 所 以 它们 不 
仅 可 以 逃避 一 般 的 羡 游 生物 网 ， 而 且 可 以 免 遵 食 浮 游 生物 的 动物 (Planktonfresser) 
捕食 。 只 有 高 度 特 化 的 、 天 多 数 为 个 体 很 小 的 动物 才能 利用 微小 浮游 生物 ， 最 著名 的 例 
子 是 浮游 性 被 训 动 物 〈 住 去 虫 属 OiRop1exura) 的 被 训 。 这 种 物 动 制造 出 一 种 极为 复杂 的 
被 囊 ， 躯 体 被 被 训 包 庄 ， 尾 部 摆动 造成 水 流 ， 水 流通 过 只 有 有 特 化 的 、 极 为 精细 的 网 络 结 
构 的 被 囊 ， 水 中 的 微小 浮游 生物 就 成 了 被 囊 动 物 的 食物 。 实 际 上 正 是 观察 到 了 这 种 现象 
后 才 发 现 了 微小 汲 游 生物 ， 在 这 以 前 人 们 没 注意 到 微小 浮游 生物 。 微 小 浮游 生物 是 很 小 
的 浮游 动物 的 食物 ， 这 些 序 游 动物 又 被 较 大 的 浮游 动物 所 食 ， 但 是 ， 当 第 一 性 生产 量 来 
源 于 较 大 的 浮游 植物 时 ， 大 型 译 游 动物 则 能 够 立即 利用 第 一 性 生产 量 。 根 据 经 验 法则 ， 
从 一 个 营养 层次 过 渡 到 另 一 个 营养 层次 时 能 量 只 能 保留 大 约 1/10。 很 清楚 ,如果 微小 浮游 
生物 是 初级 生 者， 那么 食物 链 的 延长 必然 会 对 水 体 中 较 六 到 物 的 次 级 生 :产量 产生 剧 大 
影响 ， 其 后 果 是 鱼 类 缺乏 。 最 新 的 研究 结果 表明 ， 涩 带 海洋 贫 六 的 部 分 原因 不 一 定 是 缺 
万 矿物 质 ， 而 公公 是 第 一 性 生产 量 来 源 于 从 小 洒 洲 生 的 《 显 拓 全 小 泽 济 生物 能 名 抵 扩 住 
各 种 攻击 ， 因 此 ， 如 果 改 变 评 游 生物 类 群 ， 就 会 使 鱼 类 生产 以 及 世界 渔业 面临 危机 。 
对 浮游 植物 的 生态 需求 和 繁殖 率 进行 详细 分 析 是 当前 的 迫切 任务 ( 见 3Schane 1977; 
Werner 和 Roth，1978) 。 


海洋 浮游 动物 有 两 大 类 群 ， 一 类 终生 在 开阔 的 水 面 上 生活 ， 另 一 类 的 幼虫 期 营 底 栖 
.* 188° 


生活 。 第 二 类 在 大 洋 中 很 少见 ， 浮 游 幼 丘 是 北海 、 波 罗 的 海 、 地 中 海中 的 典型 动物 ， 而 
在 淡水 中 几乎 是 大 存在 的 。 在 淡水 中 生活 的 溯 游 动物 终生 生活 在 浮游 生物 中 ， 最 多 只 是 
暂时 沉积 在 水 底 “〈 如 水 孟 和 它 的 近亲 ) 。Lampert 的 研究 结果 表明 ， 不 同 浮游 动物 的 
食物 需求 可 能 差异 很 大 〈 参 见 第 42 页 ) ， 但 是 我 们 对 此 几乎 还 是 一 无 所 知 的 。 在 自然 生 
态 系统 中 ， 下 一 个 营养 层次 是 小 型 的 或 较 大 型 的 食 浮游 生物 的 鳃 类 (如 鲜 属 Ciuzpea、 
白 鳞 属 Core9goxzus) ， 这 些 鱼 类 又 被 大 型 的 肉食 性 鱼 类 、 哺 乳 类 、 乌 类 捕食 。 

一 般 认 为 只 有 10% 的 藻类 直接 被 动物 取 食 并 消化 ， 未 受 损伤 的 划 类 常常 随 娄 便 排 
出 ， 排 出 后 仍 可 以 继续 生长 。 

浮游 性 藻类 要 “丢失 ”一 大 部 分 同化 物 〈 至 今 仍 不 能 定量 地 估计 这 一 部 分 ) ， 这 部 
分 同化 物 以 短 链 的 碳水 化 合 物 、 脂 肪 酸 、 和 氨基 酸 的 形式 漂 散 在 水 中 。 在 强烈 的 光照 下 ， 
苔 类 光合 作用 的 过 程 进行 的 很 快 ， 此 时 如 果 某 些 物 质 的 浓度 降低 到 临界 线 以 下 ， 这 种 损 
:会 更 大 ， 细 胞 不 能 再 分 裂 。 如 果 氮 浓度 处 于 临界 线 以 下 ， 毛 基 酸 和 蛋白质 就 不 能 被 合 
成 ， 但 是 能 产生 碳水 化 合 物 ， 而 这 些 碳水 化 合 物 要 被 排泄 掉 ， 使 水 体 中 含有 大 量 游离 的 
有 机 分 子 。 当 浮游 生物 死亡 或 受到 损伤 时 也 会 出 现 同样 的 情况 ， 其 结果 是 海洋 中 的 可 溶 
性 有 机 化 合 物 比 植物 和 动物 体 中 的 有 机 化 合 物 的 含量 大 。 在 淡水 中 这 些 有 机 化 合 物 被 细 
菌 所 利用 、 结 合 、 分 解 。 在 海洋 中 有 许多 专 性 地 或 兼 人 性 地 以 这 些 有 机 化 合 物 为 生 的 生物 
(人 参见 第 35 页 ) 。 

在 水 体 中 象 在 陆地 上 那样 形成 土壤 是 不 可 能 ， 也 是 不 必要 的 ， 水 体 中 能 流 的 原则 是 
有 机 物质 完全 分 解 ， 大 可 能 形成 腐殖质 。 如 果 有 机 物质 不 能 被 分 解 ， 而 是 积累 硅 底层 就 
形成 污 泥 ， 以 后 形成 坚固 的 有 机 物质 层 ， 最 终 可 以 变 成 化 石 燃 料 〔 泥 炭 “〈Torfy . # 
(Kohle) 、 石 油 〈Erd61) ] 。 与 腐殖质 土壤 相反 ， 在 这 样 的 区 域 中 不 适 于 生存 ， 常 
常 没有 动物 ， 仅 有 细菌 和 单 细 臣 生物 生活 在 这 种 还 原 性 沉积 物 上 〈 图 161) 。 


第 六 节 ”动物 在 生态 系统 中 的 意义 


动物 在 水 体 中 和 在 陆地 上 有 了 明显 的 不 同 之 处 。 在 陆地 上 它们 在 高 等 植物 旁 ,不 显眼 ， 
而 它们 在 水 底 却 起 着 举足轻重 的 作用 。 特 别 是 在 海 洋 中 ， 海 洋 底 栖 动 物 的 区 耸 方 法 与 在 
陆地 植物 群落 的 基础 上 区 分 陆 生 区 域 的 方法 十 分 相似 。 海洋 中 著名 的 大 型 “群众 2 
(Assoziationen) 是 珊瑚 礁 纯 动 物 群 体 (Tiergesellschaft) Jka) (ALD REM 
落 (Pflanzengesellschaft) 几乎 不 以 这 种 宏观 的 形式 出 现 。 在 陆地 上 ， 动物 在 能 量 传 
递 和 物质 循环 中 仅 起 微小 的 作用 。 植 食 者 只 在 极 少数 情况 下 摄 人 植物 固定 的 能 量 的 10% 
以 上 ， 因 此 ， 人 们 往往 很 粗略 地 分 析 生 态 系统 中 的 动物 。 许 多 研究 者 ， 特 别 是 对 生产 力 
感 兴趣 的 植物 学 家 和 对 系统 分 析 感 兴趣 的 系统 分 析 专 家 否认 动物 在 生态 系统 中 的 重要 意 
or 

然而 这 种 观点 是 极为 错误 的 。 象 钨 这 种 吃 嫩 芽 的 动物 能 使 森林 的 生产 量 急剧 下 降 ， 
很 挑食 的 免 在 正 营 种群 密度 条 件 下 能 噶 食 许多 特殊 的 植物 ， 使 它们 不 能 生长 。 当 粘液 瘤 
病毒 使 不 列 颠 岛 上 的 免 种 群 数量 急剧 下 降 后 ， 过 去 多 年 来 罕见 的 野花 到 处 可 见 。 生 态 系 
统 中 的 海 狸 能 通过 筑 坝 形成 大 湖泊 ， 上 毁坏 堤坝 后 在 森林 让 形成 大 片 草地 。 

目前 只 掌握 少数 动物 的 少量 定量 数据 ,上 述 影响 是 未 定量 的 ,在 能 流 和 物质 循环 中 不 

e 186。 


能 加 以 考虑 。 物 质 循 环 和 能 流 仅 仅 是 复杂 的 生态 系统 的 两 个 侧面 。 下 面 的 例子 说 明了 动 
物 在 生态 系统 中 具有 复杂 的 意义 。 但 是 ， 这 些 仅仅 是 趣闻 性 的 例子 ， 有 些 完全 未 经 过 详 
细 的 研究 ， 这 也 显示 出 这 方面 研究 中 存在 的 困难 性 。 

食 叶 性 精 翅 目 昆虫 一 般 不 会 使 落叶 林 的 生产 量 降 低 ,它们 把 上 层 树 叶 咬 食 成 许多 FL, 
使 更 多 的 阳光 照射 到 下 层 树叶 上 ， 提高 光合 作用 率 ， 此 处 损害 与 利用 处 FE AKA 
男 一 方面 ， 鞘 翅 目 昆虫 粪便 中 含有 被 研磨 得 很 细 的 树 时 和 大 量 矿物 质 ， 落 下 来 的 昆虫 万 
体 审 含有 丰富 的 所 、 磷 ， 成 为 地 面 落叶 层 (Bodenstreu) 上 的 晶 核 〈(Kristallisations- 
kern) ， 有 这 些 营养 丰富 的 颗粒 时 ， 落 叶 分 解 得 既 快 又 彻底 。 对 细菌 和 昆虫 来 说 ,落叶 中 
几乎 没有 什么 营养 物质 ,也 很 难 分 解 ， 只 有 人 靠 动物 的 业 便 和 尸体 (Leichen ) 才 变 得 易 食 ， 
才能 在 较 短 的 时 间 内 被 分 解 。 如 果 没 有 动物 的 数 便 和 尸体 ,树叶 的 分 解 时 间 就 会 长 得 多 ， 
森林 的 自然 更 新 也 就 不 可 能 发 生 ， 未 分 解 的 树叶 会 层 层 堆积 得 很 高 ,因此 , ROBB 
生态 系统 中 的 重要 成 员 。 但 是 ,只 有 经 过 大量 和 彻底 的 研究 才能 感觉 到 这 种 作用 ， 也 许 如 
果 不 进行 这 样 的 研究 ，80 年 或 100 年 以 后 人 们 才能 感觉 到 这 种 作用 。 这 种 作用 的 大 小 依 不 


| 同 主 十 类 型 而 异 ， 在 有 机 物质 分 解 较 快 的 石灰 质 土壤 中 比 在 酸性 砂 土 和 含 硅 酸 盐 的 土壤 


rh ApS? SEAVER Be PKB (Herlitzius, 1977) , MER RES eR 
流 不 是 完全 未 受 损伤 的 、 生 产 力 低 而 竞争 力 仍 较 高 的 老龄 树 , 使 它们 死亡 ,这 样 就 避免 了 
与 后 生长 出 来 的 年 轻 树 竞争 ， 提 高 生态 系统 的 生产 力 ， 在 美国 ,Mattson 和 Addy 已 经 证 
明了 这 一 点 、 

是 蝇 吸 唤 宿 主 植物 中 大 量 的 含 糖 汁液 ,由 于 它们 也 需要 氨 , 所 以 它们 排泄 出 一 种 含 糖 
的 流 体 一 “ 密 露 " (Honigtau) 。 这 是 因为 在 植物 的 汁液 由 含 气量 很 小 ,为 了 得 到 足够 的 
氮 , 蚜 虫 摄 入 的 糖 量 要 比 所 能 利用 的 量 大 得 多 。 这 样 会 使 植物 受到 损害 吗 ? 试 验证 明 ;, 糖 的 
水 溶液 可 以 提高 固氮 细菌 的 固氮 效率 ， 使 固氮 量 明显 增加 。 可 能 是 共同 进化 构成 了 下 述 
系统 ,植物 将 剩余 的 碳水 化 合 物 留 给 蚜虫 ， 让 它们 把 这 些 物 质 带 到 土壤 中 ， 激 活 细菌 ， 
产生 较 多 的 、 作 为 植物 生长 限制 因子 的 物质 。 植 物 交 付出 多 余 的 产物 ， 以 得 到 充足 的 微 
量 牺 质 ， 这 并 不 单纯 是 一 种 植物 和 一 种 害 昌 ,而 是 一 个 完善 的 系统 (Owen 和 Wiegert， 
197655。 

在 热带 原始 森林 中 沫 量 (Schaumzikaden) 和 其 它 种 类 的 蝉 密度 极 大 ,以 至 于 有 连绵 
细 雨 不 断 地 从 它们 身体 落 到 地 上 。 它 们 从 植物 体内 吸取 大 量 水 份 ， 这 对 于 植物 意味 着 什 
Ale? 热带 雨林 的 土壤 中 几乎 不 含 营 养 物质 ， 只 在 地 面 的 落叶 层 中 含有 植物 能 够 利用 的 
矿物 质 ， 但 是 一 般 来 说 这 一 层 太 干燥 ， 植 物 的 根 达 不 到 这 一 层 。 由 于 泊 暗 的 温润 作用 ， 
使 一 些 树 根 也 能 够 伸 到 营养 物质 丰富 的 土壤 上 层 , 使 植物 获得 养料 ,同时 大 部 分 根深 深 地 
扎 在 土壤 中 吸收 水 分 。 植 物 和 吸 史 植 物 的 昆虫 也 共同 构成 一 个 最 适 系统 (Owen 和 Wie- 
gert, 1976) 。 

土壤 动物 和 落叶 的 分 解 者 主要 靠 细菌 分 解 者 为 生 ， 如 果 没 有 这 些 动 物 ， 细 菌 的 数量 
会 大 得 多 。 这 样 看 来 ， 好 象 土壤 动物 起 了 阻碍 落叶 分 解 的 作用 。 事 实 恰好 相反 ， 土 壤 动 
物 “〈 如 跳 钩 虾 属 ) 不 断 地 吃 掉 细 菌 ， 使 细菌 总 处 于 指数 增长 期 ， 要 是 没有 土壤 动物 ， 细 
菌 则 很 快 地 达到 容纳 量 , 进 入 不 活跃 的 静止 期 -动物 使 细菌 维持 在 较 低 的 种 群 密度 水 平 ， 
这 样 细菌 的 生产 力 最 高 ， 落 叶 的 分 解 效率 也 提高 。 

这 个 例子 与 在 捕食 者 -被 捕食 者 关系 中 所 描述 的 雷 鸟 例 子 相同 。 捕 食 者 能 使 雷 鸟 保持 
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最 高 繁殖 率 ， 如 果 没 有 捕食 者 ， 雷 鸟 的 繁殖 率 就 会 迅速 下降 。 | 

北极 冻 原 地 带 的 旅 鼠 每 隔 3 一 5 年 出 现 繁殖 高 峰 , 植 物 根 部 被 旅 鼠 咬 断 ,使 植物 大 面 
积 死亡 。 但 是 如 果 没 有 旅 鼠 定期 地 翻 据 二 培 ， 北 极地 面 的 落叶 就 会 分 解 得 很 慢 ， 因 此 旅 
鼠 的 大 量 繁殖 是 必要 的 ， 这 样 可 以 不 致使 有 机 物质 堆积 得 很 多 (Bliss, 1975) 。 

澳大利亚 草原 上 的 后 娄 因 不 能 重新 矿物 质 化 ,而 堆积 在 草原 上 ,干燥 后 形成 一 层 硬 壳 ， 
阻碍 了 植被 的 生长 。 同 时 美 便 还 招来 了 讨厌 的 民 歼 晶 ， 随 牛 娄 排出 的 寄生 虫 借助 于 这 种 
动物 获得 了 良好 的 传播 机 会 .1963 年 澳大利亚 政府 开始 采取 强 有 力 的 措施 处 理 这 些 姜 便 ， 
MIBZ MES (Dungkafer) 进行 了 详细 的 试验 ,终于 在 1967 年 4 月 放 了 约 275000 只 
鞘翅 目 昆 虫 〈4 个 种 ) , FA EE (Onthophagus gazella) 繁殖 并 传播 的 相当 广 ， 
凡是 这 种 昆虫 安家 落户 的 地 方 ， 牛 凑 在 大 约 两 天 以 后 就 能 被 分 解 ， 进 和 土壤;( 这 种 昆虫 
的 幼虫 继续 以 此 为 生 ) ,另外 两 个 非洲 种 在 澳大利亚 的 其 它 凶 方 也 繁殖 得 较 好 ， 效 果 也 差 
不 多 ， 寄 生 虫 带 来 的 危险 被 消除 了 ， 讨 厌 的 牛 上 也 几乎 消失 了 。 但 是 ,县 前 人 们 要 考虑 消 
灭 凿 的 问题 ， 凌 金龟 一 般 都 提 带 有 螨 ， 它 们 在 肥料 上 繁殖 ， 再 被 其 它 姜 金 龟 带 到 别 的 肥 
料 堆 中 去 ， 就 象 欧洲 的 埋 荆 泉 CPB Necrophorus) 一 样 。 埋 荆 虫 幼 旦 在 竞争 中 往 
往 要 败 给 巷 蝇 幼虫 ,但 是 埋 匡 虫 所 携带 的 螨 进攻 巷 量 的 卵 ,消除 埋 药 虫 幼虫 的 竞争 对 手 。 
人 们 推测 ， 在 娄 金 怨 中 也 存在 着 类 似 的 关系 ， 因 此 ， 目 前 所 做 的 试验 是 为 了 提供 带 旺 
的 姜 金 色 。 人 们 在 碰 到 粪 金色 时 是 从 来 都 不 会 考虑 到 这 些 的 。 澳 大 利 亚 的 例子 说 明了 ， 
这 些 美金 色 对 于 生态 系统 的 作用 是 至 关 重要 的 Waterhouse，1974) 。 Athy 

出 于 这 个 原因 ，Mattson 和 Addy 并 不 是 孤立 地 看 待 生态 系统 中 的 动物 ,而 是 把 整 个 
系统 看 成 是 一 个 数 百 年 来 一 直 长 期 保持 最 适 性 的 生态 系统 。 鸭 几乎 利用 了 所 有 第 一 性 生 
产量 ， 阻 止 了 湖泊 陆地 化 〈Verlandung) 的 例子 〈 见 第 51 页 ) 就 说 明了 这 个 间 题 。 

动物 是 花粉 和 种 子 的 传播 者 ， 这 个 意义 使 问题 显得 十 分 清楚 了 ， 姑 且 不 谈 它 们 对 能 
流 或 物质 循环 的 作用 。 就 是 对 植物 群落 的 结构 也 是 起 决定 作用 的 。 值 得 注意 的 是 ， 虽 然 
动物 对 植物 群落 所 起 的 这 些 作用 是 意义 重大 的 ， 但 是 在 分 析 生态 系统 中 的 植物 类 群 时 人 
们 却 常常 忽视 这 一 点 。 近 年 来 Heidhaus 指 出 了 这 个 问题 CHocking, 1968, Bertsch, 
1975) 

自然 的 单 种 栽培 植物 〈 或 者 物种 较 少 时 ) 大 多 数 由 风 授粉 ， 物 种 越 多 ， 个 体 之 间 越 
近 于 随机 分 布 ， 越 趋向 于 由 动物 进行 定向 授粉 。 合 平 逻 辑 地 讲 动物 授粉 实际 上 是 通过 动 
物 传播 种 子 ， 但 是 这 种 结论 很 少见 ，Regel (1977) 谈 到 过 这 个 问题 .只 有 当 生 态 系 统 中 
的 许多 物种 随机 地 、 镶 许 式 地 分 布 、 种 子 能 被 传播 得 很 远 的 情况 下 ， 个 体 才能 有 较 大 的 
存活 机 会 。 我 们 粗略 地 观察 到 ， 在 物种 比较 贫乏 的 北极 冻 原 、 北 欧 和 温带 森林 以 及 风 吹 
拂 而 过 的 草原 ， 植 物 主要 靠 风 授粉 。 在 温带 森林 中 昆虫 授粉 或 鸟 类 传播 种 子 具 有 重要 意 
义 。 动 物 对 于 亚热带 和 热带 森林 中 的 绝 大 部 分 植物 都 是 必 不 可 少 的 。 虽 然 许多 人 靠 风 或 舍 
动物 授粉 的 植物 不 经 过 授粉 也 能 长 期 地 存活 一 些 世代 〈 单 性 生殖 、 自 花 授 粉 ) 。 但 是 ， 
与 动物 一 样 ， 基 因 交 流 〈Genaustausch) 是 十 分 必要 的 。 在 许多 研究 报告 和 书籍 中 都 
谈 到 了 植物 与 昆虫 之 闻 发 生 的 复杂 的 共同 进化 ， 这 些 都 表明 了 基因 交流 的 必要 性 ， 从 此 
处 着 眼 ， 植 物 消耗 大 量 能 量 的 问题 就 易于 理解 了 。 在 种 子 传播 中 的 共同 进化 现象 与 之 相 
似 ， 但 是 还 并 未 被 我 们 所 了 解 ， 人 们 对 这 个 问题 研究 的 很 少 。 显 然 ， 有 许多 真正 的 专 性 
动物 传播 花粉 ， 而 传播 种 子 的 专 性 动物 就 很 少 。 但 是 有 许多 植物 WE. Bi WH 
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子 不 经 过 动物 的 消化 道 就 不 能 或 很 难 发 芽 ， 这 也 是 共同 进化 的 结果 。 

过 度 放 牧 后 天 多 数 双子 时 植物 消失 ， 被 草 和 它们 的 “亲戚 ” 所 取代 ， 在 森林 中 放牧 
能 使 草 过 度 生 长 。 完 全 可 以 肯定 ， 在 食 草 哺乳 动物 的 压力 下 ， 草 才 有 可 能 不 断 生长 。 过 
度 放 牧 可 以 使 多 物种 的 植物 群落 变 成 少 物种 的 群落 。 牧 羊 使 植物 种 类 繁多 的 沿海 草地 
《如 北海 ) 中 的 大 多 数 物种 消失 ， 只 有 能 持续 生长 的 礁 茅 属 植物 能 抵抗 住 放牧 带 来 的 正 
力 。 笋 羊 后 草 生长 茂盛 ， 与 原来 的 沙 质 草 地 上 的 植被 相 比 ， 草 使 王 壤 结 合 得 更 紧 ， 因 此 
羊 在 使 这 些 沿海 地 区 转变 成 可 耕 田 的 过 程 中 起 重要 作用 。 自 然 植被 不 断 使 地 上 形成 小 水 
道 ， 这 样 不 易 陆 地 化 ， 使 生态 系统 保持 下 去 。 

食 草 动物 在 生态 系统 中 的 一 个 重要 作用 是 植物 疾病 (真菌 和 病毒 性 疾病 ) 的 传播 者 ， 
例如 ， 齿 小 性 科 、 天 和牛 科 和 吸 哆 植物 眷 滚 的 昆虫 都 属于 这 种 动物 。 到 目前 为 止 在 这 个 问 
题 上 只 看 到 昆 下 的 害处 ， 没 有 大 谈 到 它们 在 平衡 的 生态 系统 中 的 意义 。 生 态 学 家 推测 ,这 
些 疾 病 首先 会 使 体 弱 的 植物 受到 损害 ， 给 其 它 在 此 处 寻找 有 利 条 件 的 物种 让 出 地 方 ， 传 
， 播 这 些 疾 病 可 以 被 理解 为 加 速生 态 系统 周转 的 机 制 。 但 是 ， 这 些 都 是 至 今 没 有 被 证 实 的 
抽象 推论 。 

到 目前 为 止 人 们 仍 是 趣味 性 地 描述 动物 在 整个 生态 系统 中 的 意义 。 许 多 动物 对 其 它 
动物 的 存在 具有 很 大 意义 ， 这 是 显而易见 的 并 且 早 已 被 人 们 所 认识 了 。 筑 车 洞 的 吸 木 鸟 
(Specht) 为 欧 铝 、 猪 头 鹰 、 戴 胜 、 蓝 胸 佛 法 僧 、. 山 从 . 星 鼠 和 许多 昆虫 创造 孵 卵 条 件 。 
森林 中 的 狐 、 草 原 上 的 旱 猎 (Murme- 
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不 断 直 占 领 新 鲜 的 土壤 ， 这 些 先 锋 植 物 
在 成 熟 的 现存 量 中 是 不 能 生存 的 。 由 于 
ABBY (Alligator) ,所 以 佛 罗 里 
大 州 南部 大 沼泽 地 的 动物 很 丰富 。 这 种 
动物 挖掘 很 深 的 润 穴 ， 在 旱季 水 生动 物 
( 鱼 类 、 龟 、 屁 虫 )“j 以 在 这 里 生活 ， 在 图 162 。 由 于 佛罗里达 州 大 沼泽 地 上 有 蜂 
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洞穴 边缘 长 有 能 渡 过 炎热 旱季 的 水 生 植 属 动物 的 洞穴 ， 所 以 水 生动 物 和 水 生 植 物 
物 。 妇 果 没 有 圳 属 动物 ， 水 鸟 在 旱季 就 能 在 这 个 地 区 生存 〈 引 自 George，1972)。 


找 不 到 食物 ;如 果 没 有 里 属 动物 ,大 沼泽 地 上 的 特征 竹 水 生动 物 就 会 死亡 〈 图 162) 。 北 海 
淤泥 地 带 缺 少 海洋 动 息 固 着 的 基底 ， 只 有 少数 动物 能 定居 在 污 泥 上 ， 其 中 有 牡 昕 ， 当 牡 
蚌 册 现 后 紧 接 着 便 会 出 现 大 量 的 固着 性 物 种 ， 它 们 可 以 固着 在 牡 蚌 贝壳 上 。 在 这 个 事实 
基础 上 Mobius 发 现 了 生物 群落 现象 ， 并 且 开 始 了 生态 学 的 研究 。 

举 这 些 例子 可 能 就 足够 了 ， 这 样 的 例 于 还 乡 得 很 。 晴 象 〈 Chilaces typhae) 生活 
在 香 蒲 属 植物 CRohrkolben) 中 ,但 是 一 种 小 鳞 翅 目 屁 虫 幼 外 必须 事先 为 它 们 钻 一 些 通 
道 ， 它 们 才能 进来 。 有 些 寄生 蜂 自 己 找 不 到 宿主 ， 它 们 追随 着 寄生 于 同 种 宿主 的 其 它 物 
种 ， 然 后 把 锥 产 在 宿主 身上 。 它 们 的 幼虫 比 第 一 批 寄 生 蜂 发 育 得 快 ， 将 最 先 发 现 宿主 的 
寄主 竞争 排斥 掉 。 

分 析 生 态 系统 时 不 应 仅 局 限于 分 析 能 流 和 物质 循环 ， 如 果 这 样 做 就 好 象 生理 学 家 只 
研究 动物 的 取 食 和 消化 一 样 。 这 里 所 描述 的 动物 作用 决定 了 生态 系统 的 组 成 、 第 - :性 生 
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产量 的 水 平 “动物 消耗 其 中 的 10%) ， 决 定 了 这 些 第 一 性 生产 量 以 何 种 形式 《 即 哪些 植 
物种 和 更 些 植物 部 分 ) 提供 出 来 。 动 物 人 在 生态 系统 中 的 作用 就 如 同一 个 技术 系统 中 的 开 
K (Schalter) 和 放大 器 〈Verstairker) ， 或 者 相当 于 生物 体 的 感觉 器官 (Sinnes- 
organe) 和 神经 系统 。 这 些 作用 很 难 用 数字 来 表示 ， 如 同一 个 个 体 失去 了 视觉 .听觉 或 
嗅 党 一样 ， 失 去 授粉 或 传播 种 子 的 动物 后 给 生态 系统 造成 的 影响 也 是 不 能 用 数字 来 表示 
的 《其 它 例子 参见 第 162 页 ) 。 

在 陆地 上 动物 也 能 够 决定 生态 系统 的 整个 结构 ， 特 别 是 在 鸟 岛 上 ， 堆 积 在 贫 交 地 区 
的 鸟 妾 是 头等 重要 的 经 济 因子 。 海 鸟 群 体 〈 如 况 名 科 鸟 类 ) 的 大 量 姜 便 可 以 治 树木 于 死 
地 。 陆 地 上 的 高 等 植物 如 同 水 体 中 的 动物 一 样 ， 也 能 决定 生境 的 结构 。 


第 七 节 ”变化 的 和 恒定 的 生态 系统 


演 替 顶 极 的 概念 就 是 生态 系统 在 气候 条 件 不 变 的 情况 下 〈 排 除 季节 性 波动 ) 长 期 保 
持 恒 定 状态 。 但 是 ， 应 该 如 何 理解 恒定 和 长 期 呢 ? 北半球 小 型 哺乳 动物 数量 周期 性 波动 
的 例子 就 说 明 ， 确 定 概念 是 必要 的 。 近 年 来 通过 生态 学 的 研究 发 现 ， 大 生态 系统 经 过 较 
长 时 间 后 也 能 册 现 很 剧烈 的 变 动 。 由 于 生态 学 的 论文 发 表 的 时 间 相 对 较 短 ， 所 以 在 这 个 
领域 中 许多 都 是 根据 少数 现象 得 出 的 抽象 推论 。 要 分 析 入 类 对 生态 系统 的 影响 ， 必 须要 
了 解 到 ， 如 果 没 有 掌握 技术 的 现代 人 类 的 影响 ， 生 态 系统 会 具有 多 大 的 恒定 性 。 下 面 是 
一 系列 抽象 的 推论 : 

在 位 于 奥地利 和 匈牙利 边境 的 新 锡 德尔 湖 〈Neusiedler See) 地 区 降水 Bik, 
周围 的 小 山地 区 降水 量 稍 大 ， 流 下 的 水 流 使 这 个 湖 能 保存 下 来 。 湖 中 的 芦苇 带 (Schilf- 
giirtel) 越 伸 越 广 ， 湖 很 让， 为 芦苇 (Phragmites communis) 提供 了 很 优越 的 生 
长 条 件 ， 此 处 的 降水 量 比 芦苇 所 需要 的 水 量 少 得 多 。 现 在 我 们 知道 ， 六 个 湖泊 曾经 时 而 
消失 ， 时 而 又 形成 。 上 个 世纪 末 这 个 湖泊 就 销 失 过 ， 在 这 之 前 多 次 形成 并 消失 。 从 这 种 
现象 产生 了 下 述 假说 :由于 芦苇 越 长 越 多 ， 所 以 消耗 的 水 量 也 越 来 越 大 ， 当 芦苇 几乎 占 
满 了 整个 湖泊 时 , 需 水 量 比 降 水 量 和 流 人 的 小 水 流 所 供给 的 水 量 大 ,芦苇 把 湖水 “ 抽 王 2 
后 迅速 死亡 并 消失 ， 湖 泊 变 成 一 块 于 燥 的 低洼 地 ， 当 这 块 地 重新 充满 水 后 ， 湖 泊 又 出 现 
了 ， 芦 著 又 开始 漫延 ， 再 次 将 湖水 “ 抽 王 ”。 仅 仅 由 于 一 个 关键 的 物种 一 一 芦苇 就 引起 
了 这 个 规律 性 的 变化 。( 应 该 把 这 看 成 为 两 个 交替 出 现 的 生态 系统 还 是 一 个 波动 的 生态 系 
统 ? ) 如 果 气 候 条 件 恒定 ， 一 定 会 出 现 一 个 十 分 规律 的 周期 。 可 以 肯定 ， 长 期 的 气候 变 
幻 造 成 了 不 规律 性 。 〈 有 人 对 新 锡 德尔 湖 的 这 个 假说 持 怀 疑 态 度 ， 但 是 怀疑 者 也 认为 在 
干旱 地 区 ， 水 位 涨 落 的 湖泊 是 存在 这 种 可 能 性 的 。) 

与 之 相 类 似 的 还 有 北美 泰 加 森林 。 在 泰 加 森林 中 云 杉 与 松 交 替 出 现 。 松 长 得 很 快 ， 
大 量 的 阳光 可 以 从 上 面 照 射 到 地 面 上 ， 云 杉 在 松下 面 刘 延 生长 ， 最 终 把 地 面 完 全 遮 阴 ， 
排挤 掉 松 。 云 杉 密 集 生 长 后 ，“ 害 器 》 迅 速 繁殖 、 宴 延 ， 当 毁坏 所 有 云 杉 后 ， 云 杉 又 被 
松 所 代替 。 泰 加 生态 系统 时 而 是 云 杉林 生态 系统 ， 时 而 是 松林 生态 系统 。 北 欧 秦 加 森林 
具有 类 似 的 情况 ， 在 那里 天 然 火 灾 使 云 杉 总 保持 较 禾 的 状态 (Zackrisson, 1977, . # 
石 南 属 植物 不 能 无 限制 地 生长 下 去 ， 较 老 的 晕 石 南 属 植物 死亡 后 ， 其 位 置 马 上 被 石 蕊 
(Cladonia) 的 地 衣 所 占领 以 后 或 是 晕 石 南 属 植物 重新 出 现 ， 或 是 能 果 属 (Arctostap- 
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hylos) ,植物 迁移 到 这 里 来 ， 此 后 能 果 属 又 被 姑 石 南 属 所 代替 ， 这 个 变化 周期 为 50 一 80 
年 。 

可 能 是 由 于 大 型 哺乳 动物 过 度 利 用 它们 的 生境 使 东非 草原 上 动物 的 基本 食用 植物 持 
续 死 亡 s。 当 物种 赖 以 生存 的 食用 植物 变 得 稀少 或 完全 消失 时 ,以 这 些 植物 为 生 的 物种 就 会 

从 这 个 草原 生态 系统 中 消失 ， 植 物 又 可 以 重新 出 现 并 生长 。Petrides 认 为 在 这 个 地 区 草 
本 植物 草原 《Grassteppe)( 具 有 典型 的 大 型 哺乳 动物 ) SHARMA (Dornbusch- 
steppe) .具有 其 它 大 型 哺乳 动物 ) 之 闻 的 变化 具有 一 个 很 长 的 周期 。 在 冰岛 中 部 的 
潮湿 地 带 “ 绿 洲 ) 也 有 类 似 的 情况 ， 羊 胡子 草 属 〈Eriobphnorum ) SR KS; BBE 
物 《3eggea) 与 短 嘴 雁 相 互 交 替 出 现 ， 形 成 规律 性 的 周期 (Gardasson， 见 参 芳 文 
献 ) 。 

其 匹 次 卑 尔 根 群岛 驯鹿 的 亚 种 没有 任何 天 敌 ， 规 律 性 的 波动 周期 为 50 一 100 年 。 种 群 
密度 达到 每 平方 公里 15 一 20 头 后 ， 冬 季 的 主要 食物 一 一 地 衣 全 部 被 吃 光 。 地 衣 生 长 得 很 
慢 ， 驯 鹿 数 量 随 之 下 降 ， 此 后 地 衣 青 庆 生 长 ， 驯 鹿 数 量 又 可 恢复 。 伴 随 着 这 个 周期 出 现 
了 一 系列 现象 。 维 管 植物 与 地 衣 之 间 存 在 着 激烈 的 竞争 ， 地 衣 被 过 度 利 用 后 ， 维 管 植物 
就 大 量 繁殖 起 来 。 驯 鹿 种 群 在 适宜 的 夏季 食物 生产 量 最 高 时 崩溃 。 阳 光 在 驯鹿 种 群 数量 
RR, 地 衣 生 产量 高 时 比 在 维 管 植物 生长 时 更 深 地 照射 进 土壤 ， 因 此， 在 “地 衣 生 长 
FA? 永 冻 层 土壤 (Dauerfrostboden) 融化 ， 给 食用 植物 提供 更 大 量 的 矿物 质 , 此 时 如 
果 通 过 刷 鹿 降 低地 衣 的 竞争 能 力 ， 维 管 植物 就 能 较 好 地 生长 。 

北美 旅 鼠 周 期 性 疲 动 (Lemming- 
zyklen) 已 得 到 较 好 的 证 实 , 它 并 不 是 9,55 


单纯 的 小 哺乳 动物 的 周期 波动 ， 可 能 在 1 是 / 
旅 鼠 达到 数量 高 峰 时 破坏 了 植被 ， 使 你 0.40 六 EK, 

土 层 融 化 ， 给 植物 提供 了 更 多 养料 ( 特 0:30 
别 是 磷 ， 人 参见 图 163，164》 。 海 狸 在 北 8 


方 森林 地 带 具 有 重要 意义 ， 它 们 能 使 森 
林 变 为 湖泊 ， 海 狸 将 提 坝 破坏 后 使 湖泊 


变 为 草地 ， 再 渐渐 变 为 森林 。 1957 1958 1959 ith 1961 1962 1963 1964 1965 

MUTA SAN ee ea ES Bike 图 163 阿拉 斯 加 巴 罗 角 的 植物 体内 的 含 磷 量 
的 推论 ， 许 多 生境 实际 上 可 能 都 不 是 恒 (曲线 ) 和 旅 鼠 种 群 的 相对 数量 CE TB) 
定 的 ， 而 是 波动 得 很 历 害 。 只 有 经 过 长 Sh heceme dein chet 


FARA ASO, WME SECIS METT ES, ARE RE, ASOT FEL AA 
“快照 ”时 代 应 该 结束 了 。 我 们 必须 注意 到 ， 生 态 系统 的 长 期 变化 是 完全 可 能 的 ， 而 且 
也 应 该 得 到 密切 的 注视 。 

在 上 述 例子 中 者 是 击 于 --- 个 关键 物种 〈Schliisselart) 引起 整个 生态 系统 的 剧烈 
波动 。 还 有 另 一 种 情况 是 ， 个 别 不 恒定 的 物种 并 不 影响 整个 生态 系统 。 我 们 这 里 的 所 有 
森林 树种 Ok. WER. RM. M. ae) 结实 的 时 间 间 隔 都 是 不 规律 的 。 

这 是 对 食 草 动 物 的 适应 (参见 第 121 页 ;图 106) 。 遇 到 栎 或 山 毛 样 的 结实 丰年 ,种 子 生 
产量 很 高 ,理论 上 仅 栎 实 或 梯 实 就 够 森林 中 所 有 食 草 动 物 食用 两 年 多 。 显 然 在 丰年 动物 类 
群 的 变化 很 大 。 有 些 物种 (如 交 跨 省 民 reuzschnibel) 能 够 准确 地 判断 丰年 。 雌 雄 交 
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涯 都 鸣叫 ， 它 们 能 够 在 任何 一 
个 季节 旷 卵 ， 它 们 在 很 大 的 区 
域内 游荡 ， 哪 里 有 食物 就 在 哪 


旅 昌 密度 FARRIS, FEAL, BK IV 


BS HT AE PS SEAR KR 
丰年 ， 在 非 丰年 中 这 种 乌 绝 不 


; a oe Rees tak oe 会 经 常 出 现 ， 它 们 结对 单独 生 

活 ， 只 有 在 丰年 时 它们 才 结 成 
“8 KH. XMDMARHRAe 
2 人 类 在 一 些 丰 年 过 后 猛烈 地 减 
少 现存 量 ， 因 而 没有 足够 量 的 
这 种 鸟 能 度 过 几 个 无 种子 生 产 
- Rib 量 的 年 份 。 气 候 条 件 “〈 前 一 年 
六 -高 ”秋季 与 当年 春季 的 温度 ) 与 前 
phy er a GY dle as i fad 一 个 丰年 相隔 的 时 间 都 对 种 子 

PR 生产 量 有 影响 。 连 续 出 现 两 个 
丰年 〈 特 别 是 栎 》 是 罕见 的 ， 


土壤 融化 
的 深度 


ee i 
Het te 


图 164 旅 鼠 数量 波动 周期 和 带 来 的 结果 〈 根 据 Pitelka 


和 Schulz 在 阿拉 斯 加 的 研究 结果 ) 。 旅 鼠 种 群 密度 高 ， 检 的 髓 射线 中 贮存 的 物质 在 丰 

植物 生长 的 稀 桩 ， 永 冻 层 融化 ， 营 养 物 质 从 土壤 中 释放 y er he 

出 来 ， 使 植物 生长 得 较 好 ， 植 物 覆 盖 层 又 变 得 茂密 ， 同 年 已 经 消耗 得 差不多 了 7， 

时 植物 含 较 多 的 矿物 质 ， 又 使 旅 鼠 种 群 增长 。 用 这 种 精 下 一 年 种 子 产量 就 很 低 ， 除 非 
确 的 形式 不 能 证 实 假说 。 CRemmert, 1974) 。 遇 到 特别 有 利 的 气候 条 件 。 


中 欧 的 原始 森林 也是 不 恒定 的 ， 在 森林 中 久 获 地 出 现 复壮 、 衰 老 、 成 熟 、 崩 站 的 区 
域 (图 165) 。 在 整个 原始 森林 中 能 够 同时 生长 着 阴性 植物 、 阳性 植物 ， 草 本 层 的 动物 
与 老 树 、 死 树 上 的 动物 生活 在 一 起 。 

以 上 这 些 都 是 在 相同 的 气候 条 件 下 生态 系统 出 现 波动 的 例子 ， 下 面 几 个 是 不 同 气候 
条 件 引起 生态 系统 波动 的 例子 。 实 际 上 每 年 的 气候 都 是 不 同 的 ， 与 之 相 适 应 ， 动 、 植 物 
也 是 逐年 改变 的 ， 人 们 一 般 都 对 这 些 改变 估计 不 足 。 在 中 欧 动物 和 植物 种 群 仅 在 气候 条 
件 控制 下 就 能 用 10 或 更 高 的 系数 进行 改变 ， 例 如 ， 人 们 已 经 长 期 地 研究 过 德国 南部 的 一 
个 干燥 草地 〈 图 120、121 第 132 页 ) ,不 仅 植物 群落 的 组 成 变化 很 天， 而且 地 面 上 的 物 
质 总 生产 量 和 动物 组 成 都 变化 很 六 ， 时 贮 和 蝗虫 碱 少 至 不 到 1/10， 而 蝇 类 却 大 量 增加 。 
“有 利 的 ”夏季 过 后 ， 原 有 的 关系 又 重新 建立 起 来 。 气 修 条 件 的 改变 也 能 引起 乌 类 和 哺 
乳 类 的 数量 波动 〈 图 170、171; 参见 第 137 页 ) 。 

现存 量 的 波动 也 可 以 是 短期 或 长 期 的 区 域 性 变化 ,因此 ，PHyl11oscopus bonelli Ci 
SR) 一 - 般 仅 局 限 在 阿尔 卑 斯 山 和 阿尔 插 斯 山 的 山 前 地 带 。1947 年 和 1948 年 已 .pone 朵 突 
然 大 量 出 现 ， 一 直 漫 延 到 中 部 山脉 北 缘 〈 也 就 是 到 了 哈 茨 山 、 威 悉 河 山区 和 汉 诺 维 旁 
的 戴 斯 特 尔 ) 。 在 那 两 年 中 已 .bone11i 在 森林 中 是 常见 的 鸟 类 ， 以 后 又 象 它们 出 现时 那 
些 迅 速 地 消失 CSchlichtmann) 。 

从 这 些 完 全 “自然 的 ”现存 量 和 生态 系统 的 波动 来 证 实 新 增加 的 因 了 于 〈 环 境 中 的 毒 
物 、 旅 游 业 、 经 营 管理 ) 所 造成 的 影响 是 无 限 困难 的 。 生 态 学 家 对 于 作出 正确 的 判决 负 
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图 166 ”联邦 德国 南部 干燥 草原 的 植物 覆盖 
率 及 植物 群落 组 成 的 变化 。 


© 194。 


一 是 -一 
lop) 


i ie 


图 165a 一 e 奥地利 一 个 原始 森林 的 相继 生长 期 〈 根 据 同 时 出 现 的 各 种 时 期 描 
经 ) 。a。 复 壮 初期 (其 中 有 个 别 超龄 树 ); b。 复 壮 旺 兢 期 yc。 最 高 生长 期 ， d。 成 
熟 期 ; e。 老 化 其 ( 引 自 Walter，1973)。 
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图 167 地 点 同 图 166。 捕 捉 到 的 动 
物 的 生物 量 和 植物 〈 七 月 ) 。 
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图 168 地 点 同 图 166。 在 不 同调 查 年 份 中 捕捉 图 169 地 点 同 图 166。 蝉 在 调查 地 点 的 
到 的 物种 频 度 。 出 现 情 况 “〈 与 图 167 相 同 ， 图 中 只 表示 出 
每 年 七 月 份 的 情况 ) 。 每 一 条 横 线 代表 一 
个 种 。 多 祥 性 指数 为 0.22 (1974) 至 1.73 
(1976) 。 


有 列举 证 据 的 责任 ， 而 不 需要 其 他 人 去 证 明 自己 的 活动 不 会 改变 生 A 系统 。 

与 这 些 波 动 性 很 大 的 生态 系统 相对 的 是 较 恒 定 的 生态 系统 ， 如 热带 雨林 、 珊 瑚 礁 、 
海底 和 海滩 较 小 型 动物 区 系 。 在 这 些 生态 系统 中 很 少 出 现 波动 ， 即 使 出 现 波动 也 是 局 部 
的 ， 对 整个 生态 系统 没有 什么 影响 。 至 今 对 同一 个 点 仍 缺 少 多 年 的 可 靠 性 记录 ， 项 此 对 
这 个 观点 提 不 出 证 据 , 但 是 ,这 个 观点 有 可 能 是 正确 的 。 六 些 生态 系统 不 是 绝对 恒定 的 ， 
但 是 至 少 与 上 述 生境 相 比 是 恒定 的 ， 巴 西 中 部 原始 森林 中 殉 鞠 的 大 发 年 提醒 人 们 要 留心 
这 一 点 。 现 在 迫切 需要 对 这 些 生态 系统 进行 长 期 研究 。 

人 们 一 般 认 为 ， 个 体 小 的 生物 为 r- 选 择 者 ， 个 体 大 的 为 民 - 选 择 者 (参见 表 7) ， 
事实 上 往往 也 是 如 此 。 可 以 这 样 讲 ， 在 一 个 有 亲缘 关系 的 类 群 中 ， 大 型 生物 总 是 向 r-K 
连续 统 中 的 民选 择 方向 发 展 ， 小 型 个 体 的 情况 要 复杂 得 多 ， 土 壤 动 物 区 系 “〈 如 林地 或 海 
底 较 小 型 动物 区 条 ) 在 r- 开 连续 统 中 是 开端 选择 者 〈 参 见 图 3 及 第 7 页) 。 有 些 动物 尽 
入 个 体 小 ， 但 是 单位 重量 的 代谢 率 很 低 〈Zinkler，1966) ， 大 部 分 发 育 得 很 慢 。 中 欧 
土壤 中 的 许多 螨 和 弹 尾 目 屁 虫 每 年 只 有 1 一 2 个 世代 (Schaller, 1962) 。 海 底 较 小 型 
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图 171 大 山 省 角 卵 种 群 的 波动 〈1927 一 1964) 。 研 究 工作 不 是 在 一 个 地 区 进行 
的 ， 图 中 综合 了 不 同 地 区 的 情况 〈 在 图 下 方 注 明 了 地 区 ) 〈 引 自 Berndt 和 HenB 
1967) 。 


动物 区 系 中 的 许多 动物 也 是 如 此 ， 在 这 个 生境 中 有 些 涡 虫 纲 、 多 毛 纲 、 原 环 虫 纲 和 线虫 
纲 的 动物 尽管 个 体 小 ， 每 年 也 只 有 --- 个 世代 (Ax, 1968; v. Thun, 1968) 。 这 些 动物 
的 繁殖 率 比 与 它们 相似 ， 但 是 生活 在 迅速 消逝 的 基底 上 的 动物 繁殖 率 低 得 多 。 土 壤 或 海 
底 高 等 后 生动 物 不 行 单 性 生殖 或 无 性 生殖 ， 而 是 具有 复杂 的 交配 行为 Gchaller, 
1962; Ax，1968) ， 它 们 的 精 了 往往 通过 精 葬 传递 (BAAS) 。 所 有 这 些 特征 都 不 
是 个 体 小 所 引起 的 综合 结果 ， 个 体 大 小 相似 及 分 类 地 位 相似 的 其 它 后 生动 物 具 有 很 高 的 
发 育 速率 和 繁殖 率 〈 动 物 尸体 及 排 油 物 中 的 线虫 纲 动物 、 螨 和 弹 尾 目 昆 虫 ， 粮 田 和 贮 粮 
仓 中 的 螨 和 弹 尾 目 昆虫 的 大 量 繁殖 被 视 为 “ 虫 灾 ”) 。 值 得 注意 的 是 这 些 动物 种 类 很 
多 ， 在 取 食 上 具有 很 大 的 专 一 性 ， 甲 螨 科 的 土壤 螨 专 食 真菌 菌 丝 、 孢 子 、 地 衣 的 残余 部 
分 .落叶 或 木头 。 此 外 还 有 少数 在 取 食 上 专 一 性 稍 差 的 种 类 (Schuster, 1956) 。 各 个 
种 类 之 间 的 消化 酶 也 有 了 明显 区 别 , 有 些 能 够 消化 果 胶 ,而 有 些 则 不 能 (Zinkler, 1971, 
1972) 。 在 海滩 碎 属 的 动物 中 也 发 现 了 类 似 现象 (Overgaard-Nielsen, 1966)， 这 可 能 
是 由 于 不 同 种 类 虽然 需要 同 种 食物 ， 但 是 需要 不 同 部 分 的 动物 蛋白 质 。 在 这 种 系统 中 也 
有 专 一 性 很 强 的 捕食 者 ， 有 些 螨 几乎 仅 食 蝇 卵 ， 许 多 线虫 纲 动物 专 食 小 动物 〈 人 参见 第 32 
页 及 图 28)  。 许 多 土壤 真菌 具有 捕食 小 动物 的 特殊 机 制 ， 因 此 ， 大 体 上 立 些 小 动物 群落 
比 至 今 分 析 过 的 任何 类 群 都 更 属于 民 系 统 GET 。 


第 八 节 ”恒定 性 和 稳定 性 


由 于 人 类 的 强烈 干 水 使 生态 系统 的 稳定 性 问题 显得 特别 重要 。 入 们 围绕 这 个 问题 开 
展 了 许多 研究 工作 ， 其 中 一 部 分 只 是 抽象 的 推论 ， 直 至 近年 来 才 对 现 有 的 材料 和 推论 做 
出 了 评价 性 的 详尽 研究 。 首 先 应 该 根据 文学 上 和 物理 上 的 意义 来 确定 一 套 新 的 专业 术 
语 。 人 恒定 的 生态 系统 (konstante Systeme) 是 指 在 盛行 的 气候 条 件 下 变化 极 小 的 生 
态 系统 ， 而 不 恒定 的 生态 系统 Cinkonstante Systeme) 是 指 多 年 来 在 同一 季 节 中 发 
生 的 变化 具有 明显 区 别 的 生态 系统 。 稳 定 的 生态 系统 (stabile Systeme) 是 指 外 界 影 
响 ( 迁 人 一 个 新 种 .意外 的 气候 条 件 、 人 类 的 影响 ) 不 能 引起 本 质 上 的 改变 的 生态 系统 ; 
受 这 种 外 界 影响 而 发 生变 化 ， 而 且 这 种 变化 不 能 得 到 补偿 的 称 为 敏感 的 生态 系统 (em- 
pfindliche Systeme) 。 弹 性 的 生态 系统 (elastische Systeme) 具有 敏感 的 生态 系 
统 那 样 的 反应 ， 但 是 它 能 较 快 地 恢复 到 原 有 的 状态 〈Orians，1974) 。 (这 些 定义 与 迄 
今 所 使 用 的 那些 概念 不 清 的 定义 有 很 大 区 别 ， 那 些 定 义 把 恒定 性 与 稳定 性 等 同 起 来 ， 所 
以 以 后 不 应 该 再 使 用 那些 定义 了 ) 。 

上 述 解 释 说 明 ， 恒 定性 与 稳定 性 、 不 恒定 性 与 敏感 性 的 意义 是 不 同 的 。 我 们 在 前 一 
章 已 经 讲 了 不 受 外 界 影 响 的 生态 系统 ， 现 在 我 们 讨论 突如其来 的 干 水 所 带 来 的 影响 。 

进行 严格 的 目 然 科 学 讨论 不 能 评论 性 地 看 待 问题 ， 原 则 上 我 们 不 能 预料 到 在 生态 系 
统 中 增加 一 种 动物 是 否 比 减少 一 -种 动物 的 意义 更 大 也 不 能 说 人 类 的 干涉 ,如 使 用 火 、 推 
土 机 、 杀 虫 剂 或 除 著 剂 CHerbizide) 比 前 面 提 到 的 生物 因子 更 重要 ， 也 不 能 过 低地 估 
计 人 类 干涉 的 意义 。 显 然 我 们 必须 考虑 到 ， 是 在 哪个 季节 起 的 干 和 处 作用 。 春 季 火 与 夏季 
火 的 作用 完全 不 同 ， 逆 风 火 比 顺风 火 引 起 的 后 果 严 重 。 在 讨论 这 个 问题 时 必须 记 住 ， 对 
相似 的 影响 进行 定性 或 定量 的 比较 都 是 不 恰当 的 。 
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单 期 的 航海 家 为 了 能 在 凡 后 的 旅行 中 找到 食物 ， 就 往 岛 上 引入 了 山羊 〈Ziegem) 和 
猪 〈Schweine) ， 这 是 生态 系统 受 外 来 严重 干涉 的 典型 例子 。 

当 1700 年 人 们 发 现 了 南 特 立 尼 达 〈 南 纬 20") 的 时 候 ， 将 山羊 和 猪 引 入 了 这 个 岛屿 ， 
破坏 了 整个 森林 资源 。 到 了 19 世 纪 这 里 已 经 看 不 到 一 棵 活着 的 树 了 ， 那 对 文 个 岛屿 对 航 
海 家 来 说 是 可 怕 的 ， 人 们 从 远 处 就 能 看 到 死亡 的 、 光 秃 秃 的 树 蝇 立 在 热带 天 空中 ， 上 后 来 
这 些 树木 就 全 部 如 灭 了 (Murphy) 。 生 态 系统 的 恕 灭 并 不 都 是 如 此 的 迅速 ， 如 此 的 面 
目 全 非 。1502 年 〈 也 有 人 说 是 1513 年 ) 人 们 向 和 森林 覆盖 着 的 圣 海伦 娜 岛 引 进 了 山羊 ， 后 
来 这 里 的 所 有 森林 和 特产 动物 都 被 消灭 了 ， 到 1731 年 这 个 岛屿 上 的 特有 树种 和 蜗牛 已 经 
绝 灭 了 。 达 和 尔 文 在 他 的 旅行 中 〈1836 年 ) 只 发 现 了 英国 的 植物 种 类 〈 参 见 自然 科学 家 达 
尔 文 的 环球 旅行 ，Murphy 1.c.) 。 以 后 在 这 两 个 岛屿 上 又 形成 了 新 的 生态 系统 ， 同 
样 迁 和 新 种 后 也 能 够 较 容易 地 改变 过 些 系 统 。 

阿 姆 勒 姆 岛 的 生态 系统 就 表现 出 新 的 平衡 ， 并 且 与 原 有 的 生态 系统 没有 什么 区 别 。 
最 初 在 这 个 岛 上 没有 森林 ， 后 来 人 们 多 次 小 规模 地 栽培 植物 ， 其 中 多 数 都 不 是 欧洲 的 乔 
木 。 以 前 在 阿 姆 勒 姆 岛 经 常 出 现 的 林 姬 鼠 (Apodemus sylvaticus) 〈 这 种 动物 不 生活 
在 森林 中 ) 数量 大 幅度 减少 ， 而 水 多 CArvicola terrestris) 大 量 繁殖 。 现 在 还 不 能 青 
定 是 否 阿 姆 勒 姆 岛 上 原来 就 有 水 解 ， 即 便 有 ， 数 量 也 是 极 少 的 ， 栽 种 植物 后 条 件 对 它们 
有 利 ， 它 们 对 这 些 植物 破坏 得 很 历 害 ， 人 们 不 得 不 多 次 补 种 。 它 们 从 这 些 植 物 一 直 宴 
延 ， 钼 人 并 掏 空 岛屿 的 堤岸 ， 风 暴 来 临时 潮水 冲 毁 了 旭 坝 ， 海 水 冲刷 到 了 优质 牧场 。 从 
青铜 器 时 代 起 人 类 就 居住 并 开垦 这 个 无 森林 的 岛屿 ， 栽 种 了 无 生态 及 林业 经 济 意 义 的 树 
以 后 ， 这 个 人 工 创造 的 生态 系统 就 失去 了 控制 ， 现 在 可 能 又 达到 了 新 的 平衡 ， 但 是 在 人 
类 影响 下 所 形成 的 这 种 新 的 平衡 与 原 有 的 平衡 不 同 ， 以 前 岛 同 中 部 是 藻 原 《主要 是 黑 果 
内 高 兰 Em petrum nigrum) ， 现 在 岛屿 中 间 是 -一 片 灌木 林 ， 生 活着 完全 不 同 的 动物 (图 
W2)'s 
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A172 ”在 北海 阿 姆 勒 姆 岛 〈Amrum) 上 开始 大 面积 造林 后 ， 小 哺乳 动物 的 组 成 变 
化 《长 耳鸣 的 被 捕食 者 的 组 成 变化 是 明显 的 ) 〈 引 自 Remmert) 。 
许多 生态 系统 中 都 有 这 种 变化 。 爱 尔 兰 和 苏格兰 西部 的 降水 量 大 ;” 森林 消失 后 形成 
了 高 沼 。 热 带 箱 林 消 失 后 ， 在 降水 量 小 、 生 产量 低 的 沙 质 土壤 上 形成 了 贫 将 的 次 生 林 。 
斯 堪 的 纳 维 亚 桦 树林 中 尺 蛾 科 的 Oporinia autumnata 大 发 生 使 琳 林 绩 灭 ， 森林 边缘 退缩 
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(图 151) ， 在 原来 生长 森林 的 地 方形 成 了 典型 的 冻 原 ， 共 有 典型 的 冻 原平 衡 。 

有 些 系统 即便 是 受到 了 强烈 干 卡 也 几乎 不 会 改变 ， 例 如 ， 中 欧 山 毛 梯 林 定期 地 被 砍 
伐 ， 木 材 运 出 后 翻 耕 土地 ， 以 后 又 能 再 生 。 当 然 这 种 再 生 并 不 是 完全 顺利 的 ， 例 如 ， 在 
森林 中 被 砍伐 或 经 营 的 地 方 鼠 的 种 群 波动 比 原 始 森林 中 大 得 多 (图 173) 0 WWE 
华 对 水 位 变化 、 采 伐 、 毒 物 也 很 有 抵抗 能 力 ， 只 有 猛烈 的 浪 击 在 幼小 的 芦 革 越 过 吃水 线 
时 ， 才 能 大 面积 地 损害 芦苇 ， 但 是 芦 华 能 非常 迅速 地 再 生 。 由 于 人 们 混淆 了 “恒定 性 ? 


与 “稳定 性 ”这 两 个 概念 ， 并 且 在 理论 上 常常 把 
物种 的 多 样 性 看 成 稳定 竹 的 结果 ， 实 际 上 在 恒定 
的 生态 系统 中 ， 物 种 具有 很 大 的 多 样 性 。“ 食 物 
网 ”这 个 词 给 人 以 明确 的 概念 ， 即 每 个 生物 都 是 
网 体 的 一 部 分 ， 使 整个 网 紧 紧 地 交织 在 一 起 。 在 
第 173 页 中 我 们 已 经 谈 到 过 ,人 们 至 今 还 没有 定量 
地 证 明 过 这 种 网 络 ， 往 某 些 方向 流动 的 能 量 似乎 
”是 很 大 的 ， 对 连接 这 些 能 量 流 经 的 主 于 的 分 支 网 
络 进行 定量 没有 多 大 重要 性 , 此 外 , 理论 上 的 解释 
也 是 没有 说 服 力 的 。 我 们 可 以 形象 地 把 物种 多 样 
性 比 做 一 个 松散 的 脚手架 ， 而 把 物种 贫 交 性 比 做 
为 一 堵 墙 ， 摧 毁 松 散 的 脚手架 要 比 摧毁 坚固 的 墙 
BRASS. BY 〈 能 流 和 物质 循环 ) 只 是 生态 系 
统 中 的 一 个 方面 〈 第 186 页 ) 。 

“认为 生态 系统 的 不 恒定 性 、 稳 定性 或 弹性 之 
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图 173 在 原始 森林 中 及 原始 森林 的 皆 伐 

whit 2A BR (Peromyscus 

maniculatus) 的 现存 量 波 动人 《 引 自 
Tschumi, 1973) 。 

fee <3 原始 森林 中 的 皆 伐 地 

一 一 原始 森林 


闻 是 有 联系 的 观点 越 来 越 深 和 人 人心。 某 种 鳞 翅 目 
昆虫 或 旅 鼠 大 量 繁殖 ， 毁灭 某 -一 地 区 的 植被 ， 这 与 人 类 使 用 推土机 所 造成 的 后 果 没 什么 
两 样 ， 能 够 适应 昆虫 或 旅 鼠 大 量 繁殖 的 生态 系统 ， 受 到 人 类 使 用 推土机 的 侵袭 后 也 能 复 
元 。 长 有 芦苇 、 能 适应 于 春季 巨 浪 带 来 的 浮 冰 、 经 得 住 干旱 、 洪 水 、 百 :3 的 生态 系统 也 
能 抵抗 住人 类 带 来 的 有 毒物 质 或 机 械 性 影响 。 根 据 这 种 观点 ， 那 些 种 类 丰富 的 系统 ， 如 
热带 雨林 或 珊瑚 礁 对 外 界 的 影响 〈 如 六 加 或 减少 一 种 生物 人 类 的 影响 ) 特别 敏感 ! 根据 
这 种 观点 ， 在 当今 这 个 人 口 爆炸 和 技术 爆炸 的 时 代 ， 对 上 述 地 区 要 格外 小 心 ; 根据 这 种 
观点 ， 物 种 多 样 性 虽然 是 一 种 保证 系统 中 生物 恒定 性 的 机 制 ， 但 是 它 是 一 种 最 缺乏 抵抗 
力 的 机 制 ， 因 而 也 是 危险 的 机 制 。 只 有 在 非 生物 条 件 长 期 恒定 、 没 有 外 界 影 响 的 条 件 下 
才能 实现 。 人 们 可 以 从 亚 马 孙 河 流域 的 雨林 了 解 到 有 些 系 统 中 物种 多 样 性 所 达到 的 程 
度 ，Fittkau 和 Klinge (1973) 在 一 块 2000 平 方 米 的 试验 田中 就 发 现 了 500 多 种 树 和 高 
1.5K LAER. 

还 必须 再 解释 一 下 物种 多 样 性 。 在 动物 园 和 植物 园 中 物种 多 样 性 很 高 ， 某 些 动物 或 
植物 类 群 的 多 样 竹 比 野 外 条 件 下 高 得 多 。 在 恒定 的 生境 中 多 样 性 高 〈 指 相 比较 的 物种 频 
度 大 至 均衡 ) 可 以 保持 恒定 的 机 制 。 在 六 种 情况 下 有 三 种 机 制 来 保证 恒定 性 。 第 一 种 : 
许多 生态 需求 重 受 的 物种 共同 存在 ， 可 以 部 分 地 相互 代替 ， 特 别 是 在 被 捕食 者 的 密度 不 
同时 作用 突出 〈 见 第 118 页 )。 这 种 机 制 使 种 群 保持 低 水 平 ， 而 生产 率 保持 高 水 平 。 第 二 
种 ， 各 个 物种 在 生境 中 随机 分 布 ， 因 而 很 难 被 发 现 ， 虽 然 有 时 某 种 昆虫 在 某 棵 树 上 大 量 
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演 殖 ， 但 是 同 种 的 其 它 树 则 可 以 幸免 。 第 173 页 上 谈 到 的 那个 因 于 也 乌 同样 的 方式 起 作 
用 ,， 例 站 ， 植 物种 类 的 形态 、 气 味 不 同 ， 芝 使 昆虫 感觉 器 官 不 能 识别 道路 ， 寻 找到 合适 
的 食物 种 类 。 第 三 种 ， 生 物 互 相 残 杀 ， 特 别 是 在 高 等 植物 根部 的 水 乎 方向 存在 着 竞争 。 
许多 菊 科 植物 的 根部 具有 杀 死 根 线虫 的 物质 ， 使 土壤 中 的 种 群 密度 急剧 隆 低 ， 其 结果 也 
EE RR HAE (Gommers, 1973) ， 但 是 在 环境 条 件 变 化 时 ， 以 上 这些 


机 人 制 都 是 缺乏 抵抗 力 的 ， 因 而 是 危险 的 ， 只 有 在 生态 系统 保持 不 变 的 条 件 下 ， 这 些 机 制 
才能 起 恒定 作用 。 


广 种 观点 彻底 改变 了 前 些 年 所 肯定 的 稳定 性 观点 ， 只 有 在 未 来 才能 证 实 这 种 新 观点 
是 否 正 确 。 由 于 这 个 问题 对 人 类 有 一 定 意 义 ， 因 此 有 必要 进行 长 期 的 研究 。 接 近 于 目 然 


的 岛屿 被 耕 秆 后 ， 能 不 能 面 对 不 期 而 遇 的 生物 大 繁殖 并 自 示 地 保持 一 定 的 缓冲 能 力 ? 对 


这 个 问题 至 今 没 有 坦 行 肯定 的 和 确实 可 人 靠 的 研究 ， 现在 进行 这 些 研 究 几 乎 是 太 晚 了 ， IS 
UIC RMN AN KR RUSE ITT MALLE. 

MMA T Pik AB a 22 et y7 Bi CWindschutzstreifen) 和 防水 带 〈Was- 
serschutzstreifen) , HRYREMS NW, RUAN, LHL LI) BA 
林 中 ， 植 物 和 动物 是 否 能 对 田地 带 来 有 益 影响 ， 是 否 这 种 影响 能 够 抵消 所 带 来 的 缺点 
(这 些 森 林 给 机 械 化 操作 带 来 困难 ， 减少 了 耕地 面积 ， 降 低 了 收获 量 ) 。 根 据 -一 般 的 生 
态 经 验 ， 专 家 对 此 会 倾向 于 做 出 肯定 的 回答 。 但 是 ， 在 这 种 森林 中 杂 草 和 个 受 欢 迎 的 动 
物 把 此 处 当 作 避难 所 ， 四 处 漫延 ， 在 这 里 生长 的 并 不 都 是 农民 所 期 望 的 物种 ! 只 有 进行 
长 期 的 研究 才能 进一步 帮助 我 们 解决 这 个 问题 。 、 

引信 生态 系统 中 的 新 种 往往 也 不 会 起 到 什么 特殊 作用 ， 北 美 灰 松鼠 排挤 掉 了 英国 的 
松鼠 但 是 生态 系统 在 其 它 方面 不 受 影响 。 驯 鹿 被 引入 冰岛 中 部 或 南 乔治 亚 岛 后 ， 汶 些 生 
态 系统 似乎 还 能 够 忍受 住 。 在 中 欧 水 域 中 引入 虹 鲜 CRegenbogenforelle) 后 也 得 到 同 
样 的 结果 ， 但 是 引入 盾 钻 科 鲁 类 (Panzerwels) 后 ， 由 于 它们 捕食 鱼 卵 ， 使 其 它 鱼 类 
的 数量 大 量 减少 。 许 多 生态 系统 也 能 够 表现 出 弹性 ， 加 拿 大 伊 尔 藻 〈Elodea canaden- 
sis) 偶然 地 被 引入 牛 欧 后 ， 几 乎 在 所 有 不 六 汕 急 的 水 体 中 都 能 大 量 繁殖 , 造 成 “水 疫 2 

(Wasserpest) ， 人 们 曾经 担心 它们 会 完全 填塞 所 有 的 池塘 、 湖 泊 和 河流 ， 但 是 生态 系 
统 做 出 了 弹性 反应 ， 过 了 一 段 时 期 “水 疫 ” 减 经 了 。 今 天 它们 是 欧洲 水 域 中 不 引 仁 目 
的 植物， 但 是 ， 减 轻 的 原因 仍 不 六 清楚 ， 有 些 人 认为 是 一 种 真菌 ， 有 些 人 认为 是 一 种 线 
虫 所 引起 的 ， 人 们 还 不 能 肯定 以 前 在 欧洲 就 有 这 两 个 欧 种 ,还 是 后 来 从 美洲 带 到 欧洲 的 。 

有 关 弹 性 和 稳定 性 的 新 观点 所 带 来 的 问题 比 答案 还 要 多 得 多 。 为 什么 具有 “自然 单 
种 栽培 2” Cuatirliche Monokulturen) 方式 ， 如 山 毛 样 林 或 芦苇 带 就 具有 弹性 或 稳 
定性 ? 为 件 么 采用 人 工 单 种 栽培 方式 就 非常 敏感 ? 问题 并 不 在 于 植物 的 质量 ， 因 为 山 毛 
梯 和 芦苇 也 是 营养 丰富 的 食物 。 原 因 是 否 在 于 土壤 条 件 ? 因为 由 于 周转 率 低 土壤 总 能 提 
供 营 养 物 质 ， 以 利于 植物 再 生 。 是 否 在 于 能 够 起 到 这 种 作用 的 特殊 “关键 物种 ”? CK 
而 它们 又 是 怎样 做 到 这 一 点 的 呢 ? ) 这 是 对 生态 学 研究 提出 的 巨大 挑战 之 一 。 根 据 前 一 
章 所 阐述 的 形式 可 以 归纳 出 下 述 结论 ， 与 野生 型 植物 相 比 ， 人 工 栽培 植 移 总 是 向 民 - 连 
续 统 的 r- 端 移动 ， 虽 和 然 所 有 的 栽培 植物 一 开始 就 处 在 r- 区 ， 但 是 ， 育 种 更 加 剧 了 这 种 移 
动 ， 使 植物 竞争 力 下 降 、 繁 殖 器 官 生 产量 高 、 寿 命 短 。 另 一 方面 ， 在 这 些 栽培 植物 上 生 
活 的 “害虫 ” 则 从 自然 的 r- 区 推移 到 开 - 区 ， 它 们 的 食物 总 是 很 丰富 的 ， 对 于 后 代数 量 
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大 、 没 有 种 群 数 量 自我 限制 机 制 | 的 动物 来 说 总 有 帮 平 取 过 不 尽 的 食物 来 源 。 目前 ， 这 些 
还 具 是 形式 上 的 估价 ,但 是 对 此 可 能 还 会 有 研究 进展 。 

我 们 还 必须 比较 和 定量 能 使 生态 系统 作出 反应 的 影响 。 生 态 学 家 都 认为， 在 恒定 
的 、 很 有 利 的 条 件 下 ， 生 境 中 物种 的 多 祥 性 高 保证 了 生物 具 闪 恒定 的 频 度 ，. 增 加 或 去 除 
某 个 物种 后 ， 这 样 的 生 增 可 能 比 物种 少 的 生境 更 容易 受到 补偿 尖 然 不 同 物种 的 价值 不 
同 ， 极 端的 例子 表明 ， 从 perenne ores 5a a Se 2 Bob 
造成 的 影响 不 同 。 

“南大 洋 的 例子 说 明 ， 刘 秘 移 种 让 东芝 统 的 秆 小 寺 和 务 析 站 办 四 难 谣 捕 鲸 (Wal~ 
fang) 强烈 地 改变 了 磷 虾 Eoppausia superba (het 属 ，-- 种 浮游 性 昧 类 ) 的 捕食 
者 ， 过 去 策 占 统 洽 地 位 ， 现 在 海豹 起 着 最 重要 的 作用 。 须鲸 的 现存 量 从 四 于 三 百 万 吨 左 
右 下 降 到 了 七 百 万 吨 。 假 设 每 吨 体重 的 鲸 所 捕食 的 磷 虾 量 -与 现在 捕食 的 量 相同 ,， PAB 
是 年 消耗 量 的 差额 为 二 亿 五 千 万 吨 ; 但 是 事实 上 由 于 取 食 竞争 减弱 ， 使 消耗 - 量 相 对 增 
加 ， 使 蓝 鲸 、 长 须鲸 和 鲁 鲸 的 生长 率 、 性 成 熟 率 、 繁 殖 率 提 高 。 有 些 人 认为 ， 鲸 现存 量 
的 下 降 也 使 捕食 磷 是 的 甚 它 动物 从 中 获 利 。 现 在 食 稻 海豹 〈Krabbenfresser) (8B 
%ABLobodon) 的 性 成 熟 期 已 不 是 生年 ， 而 是 2.5 年 。 虽 然 营 裳 地 点 及 冬季 食 WER, 
但 是 企鹅 群 体 数 量 似乎 还 是 增加 了 。- 图 174 是 根据 目前 的 能 流 状 况 绘制 出 的 南大 洋 食 物 
网 。 在 南极 开始 铺 征 以 前 须鲸 对 太 虾 的 消耗 量 并 非 是 现在 的 三 于 三 百 万 吨 ， 而 是 大 约 
一 亿 八 千 万 吨 ， 现 在 其 中 的 .一 部 分 磷 是 显然 是 被 海 鹏 、 企 和 鳌 和 其 它 生 物 消耗 掉 了 。 这 个 
计算 并 不 是 很 精确 的 ， 因 此 ， 在 估价 过 程 中 显然 会 带 有 不 可 靠 性 CHempel, 1977) 。 

一 般 来 说 人 们 对 生态 系统 及 其 成 员 的 恒定 性 往往 估计 过 高 ， 在 这 里 必须 再 次 强调 一 
下 ， 本 文中 的 许多 图 表 都 有 这 个 问题 。 有 些 研 究 者 出 于 个 人 的 特别 兴趣 ， 将 最 适 年 份 看 
成 为 一 般 年 份 。Fisher 在 1954 年 就 已 经 指出 过 这 种 危险 现象 。 原 始 森 林 具 有 极 长 期 的 、 
MRS 〈 图 165) ， 但 是 几乎 在 所 有 动物 中 都 能 观察 到 极 短 期 的 波 动 ， 例 如 ， 大 
i (A171) 和 小 型 鸟 类 。 海 洋 动 物 〈 恒 定 记 的 典型 ) 具有 相当 强烈 的 波动 ， 特 别 是 
波罗的海 的 动物 。 极 端 寒冷 的 冬季 过 后 ，Cria — 
aalage 和 41ca tordc 这 两 种 鸟 的 现存 量 几乎 可 以 Ges 
下 降 到 零 ， 要 使 数量 重新 达到 五 万 〈 波 罗 的 海中 1 his 
的 最 高 数量 ， 人 参见 Remmert，1955) 需要 数 十 
年 时 间 。 这 个 寒冷 的 冬季 也 会 给 海洋 动物 带 来 极 
大 影响 ， 生 活 在 沿海 地 区 的 动物 〈 蔬 过 、 贻 贝 ) 
几乎 全 部 死亡 。 贻 贝 可 以 放 开 疡 们 的 足 丝 ， 沉 人 
深海 中 ， 春 季 再 到 水 面 上 来 (Tiedtke, 1963) 
北海 中 也 有 类 似 的 情况 (Ziegelmaier，1964、 
1970) 。Hughes(1970) 在 对 不 列 颠 海岸 AP aR 
MEywScrobicularia plana 〈 双 带 蛤 科 ) 进行 全 
量 预算 的 试验 中 遇 到 了 前 所 未 有 的 困难 ， 只 有 在 
种 群 处 于 平衡 状态 时 ， 才 能 合用 模型 ， 可 是 wire 在 南极 的 食物 系统 中 磅 虾 处 于 中 间 位 
Hughes 却 未 找到 一 个 处 于 平衡 状态 的 种 群 。 从 人 角 和 ”时 5 Bt = SAF aT HF 《单位 ， 百 万 
的 胃 含 物 也 能 看 出 北海 底 栖 动物 的 波动 性 ， 它 们 Ar 
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在 同一 地 点 的 不 同年 份 中 摄取 到 的 食物 完全 不 同 (A175, Thorson, 1957). AT A 
定 环境 中 的 化 学 物质 对 北海 底 栖 动物 的 影响 ， 近 些 年 来 人 们 定期 、 定 量 地 采集 北海 底 栖 
动物 ， 到 目前 为 止 未 发 现 环 境 中 的 化 学 药物 对 它们 有 什么 有 害 影 响 ， 但 是 物种 的 现在 量 
都 变化 很 大 ， 物 种 数量 波动 于 80 一 20 种 ， 每 平方 米 大 型 动物 区 系 的 个 体 数 量 访 动 于 
300 一 1500 只 〈 图 176，Racher， 和 Gerlach，1976)7 。 

“El Nino*” 是 一 个 著名 的 例子 ， 食 物 贫 乏 的 水 流 代 替 了 食物 丰富 、 较 冷 的 浴 堡 
水 流 ， 使 鱼 类 种 群 毁 灭 ， 并 导致 了 秘鲁 海岸 提供 海 乌 姜 的 海 乌 种 群 毁 灭 。 一 般 来 说 这 里 
的 初级 生产 量 高 ， 但 是 当 食 物 丰 富 的 洪 堡 水 流 被 压 到 海洋 深 处 时 ， 就 不 会 出 现 高 生产 
量 ， 初 级 消费 者 繁殖 得 也 相当 少 ， 因 而 使 鱼 类 种 群 陷于 眠 站， 这 种 情况 不 定期 赵 每 隔 
1 一 13 年 出 现 一 次 。 全 世界 饲料 价格 和 肉 类 价格 能 清楚 地 反映 出 这 种 海洋 水 六 的 变 楷 
(Idyll, 1973) 。 ett 

至 今 还 从 未 对 热带 地 区 的 物种 进行 过 长 期 的 、 定 量 的 研究 ， 寺 以 现在 还 几乎 不 能 判 
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断 描 述 过 的 恒定 性 是 不 是 定量 的 ， 不 仅 有 必要 对 此 进行 长 期 的 研究 ， 而 且 还 要 证 明 恒 定 
性 是 作对 的 。 以 后 ， 对 那些 在 生态 学 研究 上 不 但 不 能 形成 一 种 特殊 的 概念 ， 而 且 还 耗费 
大 量 资金 的 “快照 ”就 不 应 该 予以 发 表 。 既 便 我 们 能 最 精确 地 确定 鸟 类 密度 和 与 之 有 关 
的 参数 ， 然 而 这 也 仅仅 是 一 个 年 份 的 “快照 ”， 这 有 什么 用 呢 ? 只 能 带 来 混乱 ， 因 为 下 
-- 年 的 现存 量 与 期 望 值 几 乎 会 相差 十 次 宕 。 只 有 进行 长 期 的 研究 才能 解决 这 个 问题 。 

人 们 不 能 马上 察觉 到 生物 种 群 的 波动 和 波动 的 详细 原因 ， 许 多 物种 “〈 如 野 蜂 ) 多 年 
来 生活 在 中 欧 的 亚 适 条 件 下 ， 年 数量 变化 很 小 ， 只 是 在 个 别 的 最 适 年 份 中 数量 才 突 然 增 
加 ， 这 一 点 在 实践 上 有 很 大 意义 。 一 切 生 物 的 基本 生物 化 学 反应 过 程 都 是 相同 的 ， 因 此 
可 以 把 那些 能 比 人 类 更 快 地 反应 出 环境 中 的 有 毒物 质 的 生物 当做 生物 指示 者 ， 指 示 出 人 
类 自己 带 来 的 、 对 人 类 本 身 有 害 的 环境 变化 。 这 方面 的 例子 很 多 ， 如 果 人 们 没有 发 现 游 
集 (Wanderfalke) 灾难 性 的 减少 ， 还 不 会 罕 觉 到 滴滴涕 的 危险 性 :如 果 人 们 没有 发 
现 瑞典 湖 和 波罗的海 的 白 尾 月 〈Seeadler) MIZ9 (Fischadler) 数量 减少 ， 还 不 会 察 
” 觉 到 这 些 地 区 的 慢性 落 〈Quecksilber) 中 毒 现 象 。 生 长 在 非洲 的 哆 羽 毛 中 不 含 R, AR 
有 在 斯 堪 的 纳 维 亚 和 波罗的海 边 喜 留 期 间 长 负 的 羽毛 中 才 食 有 秒 。 若 不 是 发 现 了 挪威 南 
部 在 约 相当 于 瑞士 领土 大 小 的 地 区 的 湖泊 中 已 没有 鱼 类 生存 ， 人 们 还 不 会 注意 到 降水 中 
含 硫 的 危险 性 ， 这 种 物质 积累 在 斯 堪 的 纳 维 亚 积 雪 履 盖 层 中 , 当 积 雪 融 化 时 , KW pH 
急剧 下 降 。 我 国 城市 中 地 衣 从 树 上 消失 是 这 方面 的 另 一 个 例子 (其 它 例子 参见 也 hrlich- 
Ehrlich-Holdren) 。 根 据 偶然 的 观察 人 们 做 了 大 量 试验 ， 将 这 些 被 证 实 的 警告 加 以 
系统 化 ， 最 古老 的 试验 是 有 关 我 国 水 域 的 著名 腐生 物 系统 。 用 一 系列 生物 物种 可 以 比 
较 简 单 而 迅速 地 鉴定 水 质 ， 在 我 国 城市 中 还 把 地 衣 作 为 空气 污染 的 指示 生物 。 出 于 这 个 
原因 ， 前 些 年 寻找 生物 指示 者 的 工作 进展 的 相当 迅速 〈 参 见 Miyawaki 和 Tixen,， 1977; 
Kunik 和 Kutscher，1976) 。 

男 一 方面， 在 寻找 生物 指示 者 中 也 引起 了 很 大 疑虑 。 地 衣 主 要 指示 SO:， 而 对 空气 
中 的 其 它 物质 没有 反应 ， 腐生 物 系统 只 能 起 到 粗略 的 指示 作用 ， 不 能 确切 地 指示 出 某 种 
物质 。 趟 同 作者 对 生物 指示 者 这 个 词 所 使 用 的 范围 也 不 同 。 有 时 生物 的 频 度 随 环 境 的 改 
变 而 改变 ， 但 是 当 出 现 大 波动 时 〈 完 全 由 其 它 情况 所 引起 的 波动 ) 就 很 难 发 现 这 个 过 程 

(〈 想 一 想 在 中 欧 偶然 性 地 平行 出 现 人 类 出 生 率 及 更 (Storch) 数 量 下 降 的 现象 )。 能 将 某 
种 有 毒物 质 积 累 在 特殊 的 组 织 中 的 物种 也 可 以 作为 生物 指示 者 ， 分 析 这 些 生物 可 以 找 出 
有 害 物 质 。 在 判断 生物 指示 者 的 应 用 性 上 存在 着 相当 大 的 分 歧 。 使 用 科学 仪器 比 使 用 生物 
能 更 快 更 好 地 指示 出 已 知 的 有 害 物 质 , 这 一 点 是 无 可 非议 的 。 但 是 ,至 今 用 仪器 仍 不 能 测 
出 未 知 的 有 害 物 质 ， 这 一 点 也 是 无 可 争议 的 。 这 只 能 通过 应 用 生物 来 解决 ,但 是 ,不 应 该 
只 局 限于 特异 的 物种 ， 而 是 要 做 到 监测 地 球 上 的 所 有 生物 。 这 个 计划 往往 由 于 太 复 杂 而 
被 否决 ， 但 是 人 们 忘记 了 ， 全 面 的 观察 对 了 解 滴滴涕 和 冬 的 毒性 过 程 是 十 分 有 用 的 。 册 
于 这 个 原因 ， 欧 洲 国 家 的 鸟 类 学 小 组 已 经 用 统一 的 方法 定期 地 记录 最 大 面积 内 的 鸟 类 现 
和 存量， 例如， 不列颠 诸 岛 都 属于 这 个 “ 鸟 类 种 群 调查 ”的 范围 内 (参见 3Svensson,1970) 。 
在 这 样 广 关 的 地 区 内 ， 对 这 样 种 类 繁多 的 物种 进行 计数 时 ， 人 们 必须 假设 ， 这 里 也 包括 
了 调查 至 今 仍 不 清楚 的 、 对 人 类 有 害 的 物质 。 应 该 把 鸟 类 学 家 的 这 个 例子 推广 到 调查 高 
等 植物 、 地 衣 、 某 些 昆 虫 类 群 〈 如 鳝 起 目 昆虫 ) 以 及 海洋 动 物 〈 工 作 已 经 开展 ) 之 中 
《参见 图 176) 。 如 果 我 们 把 这 些 生物 当做 生物 指示 者 ， 一 定 会 发 现 至 今 仍 未 被 我 们 了 
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一 、 纳 库 鲁 湖 《肯尼亚 )》 ， ， ， 4 硬 


TRH 


纳 库 重 湖 位 于 约 2000 米 高 的 东非 高 原 上 ， 是 东非 大 型 谷 (Rifi-Yallez) 中 部 的 下 个 
强 碱 性 浅水 湖 。 湖 水 中 的 碳酸 钠 含量 很 六 ，p 也 值 为 10. 5， 只 有 极 少数 生物 能 在 湖 打 生 
存 ， 但 是 ， 个 体 数量 极 大 。 蓝 汉 类 的 普 拉 滕 螺旋 攻 《Sirulina platensis) 是 唯一 的 初 
级 生产 者 ， 它 的 种 群 密度 极 大 ， 湖 水 看 上 去 就 象 豌豆 汤 一 样 ， 能 见 度 还 不 到 10 厘 米 岂 每 
平方 米 湖面 约 有 这 种 藻类 450 克 〈 王 物质 重量 ) 。 在 显微镜 下 观察 ， 这 种 蔬 类 呈 螺 旋 状 ， 
藻 丝 非常 细小 《螺旋 体 直径 为 10 一 30 微 米 ) © TREK, HUA MAR EL 
的 阳光 -生产 量 较 低 。 由 于 湖水 小 ， 强 风 可 以 吹 到 湖底 ， 因 些 直至 阐 底 孝 生 长 着 大 量 蔬 
类 。 风 搅动 湖水 ， 定 期 地 使 所 有 党 类 都 能 扶 近 于 水 面 ， 进 行 光合 作用 。 
。204。 


下 “最初 在 这 个 湖 由 只 有 二 各 生产 老 ; 也 中 在 一 料 主 要 的 消费 党， 蜗 opnj5cPieris til 
nor 〈 红 花 科 ) 。 这 种 鸟 的 时 中 有 一 个 高 度 特 化 的 薄片 系统 , 演 所 区 将 买 次 港 人 求 中 时 香 
J.Ain, CARES AIBARERISMLAT LEMUR, ARO REIL — 


36 (77) » Adil tik HEM 限 片 非常 精确 地 得 出 了 1972 一 1974 年 的 现存 量 : 平均 值 为 
915,000 只 ， 高 峰值 为 1,600,000 只 。 这 种 包 关 不 在 此 处 朋 旷 ， 只 在 这 里 取 食 ， 贱 卵 地 
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里 经 常 有 “游戏 集 ” 。 Aik, RAT AMIR MBH the RAB 
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的 。 这 样 在 分 析 放 个 壬 大 系统 时 又 可 以 再 进步 简化 ， 不 仅 只 有 -种 生产 考 和 -一 种 消费 
ai as 


re we 网 7 afb, oat BEE Ph Rs 38 EYER CPiltrierapparat) @ fE (a), MG ASB WE SRA ER OR HT DA BE 
th (eae #4 Cb) (4892 Vareschi) 。 


VESTA RAM RAT RRS Dk, BAS NNR REO. 4Fhk, — Ak 
妓生 乌 每 天 大 约 取 食 12 一 13 小 时 ， 根据 湖 中 莹 类 的 密度 得 知 ， 每 只 鸟 每 天 A 65 克 
OREM BE BY T2817". 另外 ， 有 些 研 究 者 根据 这 种 野生 鸟 类 的 能 量 需 
要 量 来 计算 ， 得 出 的 值 为 每 天 154 一 391 千 卡 。 鉴 于 了 解 食物 需要 量 有 一 些 困难 ,所 以 还 是 
绕 卫 下 为 好 ,这 种 鸟 类 每 天 从 每 平方 米 湖 中 摄取 2. SITES 〈 干 物质 重量) ， 
约 为 第 -一 往 生 产量 的 一 半 。 这 里 还 存在 着 一 些 问题 ， 如 果 我 们 从 湖 中 去 掉 更 多 的 营 类 ， 
就 能 有 更 多 的 光线 照射 到 较 深 的 水 层 中 ， 这 样 第 二 性 生产 量 也 会 相应 增加 ， 包 类 每 天 摄 
取 一 半 第 一 性 生产 量 仅仅 是 理论 信 。 实 际 上 ， 可 能 由 于 鸟 类 消耗 了 演 类 ， 使 深 类 生产 量 
提高 ， 结 果 广 补 偿 了 鸟 类 对 敬 类 的 消耗 量 。 
几 年 前 ， 为 了 改善 当地 居民 的 营养 状况 ， 人 们 在 这 个 极为 简单 的 生态 系统 中 增加 了 
二 种 鱼 〈 罗 非 鱼 属 Tifezio) ， 这 种 鱼 也 以 螺旋 洗 属 的 省 类 为 生 ， 而 且 繁殖 得 很 快 ,随后 


01 Ff = 4186. 8H. 一 一 译 者 注 
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出 现 了 食 鱼 鸟 类 ， 如 凌 髓 、 山 具 、 监 以 及 食 鱼 哺 乳 动物 ， 如 水 猎 。 在 这 里 我 们 只 能 部 分 
地 估计 它们 的 数量 关系 。 


图 178 东非 纳 库 鲁 湖 。 红 划 科 的 一 种 鸟 象 一 条 白色 的 面纱 延 岸 边 延 伟 〈 原 始 照片 ， 孔 ,Vareschi) 。 


鱼 群 在 湖 中 的 分 布 很 不 规则 ， 在 很 大 程度 上 是 随机 性 的 。 另 处 ， 鱼 群 的 游 动 具有 日 
周期 性 ， 鱼 群 中 午 集中 在 岸 边 ， 夜 间 停 留 在 湖 中 央 。 头 多数 鱼 紧 贴 湖 表 面 。Vareschi 
估计 1972 年 鱼 的 现存 量 约 90 吨 ，1973 年 增加 到 400 吨 〈 干 物质 重量 ) 。 这 些 鲁 的 主要 消 
2A fan eee Pelecanus onocrotalus roseus #8H#8B), EhIAE Hid eS, 1967— 
19694F 10 ,000—35,000 A Sas 4 AEE, 1971-19722 244 2,500 只 ，1974 年 数量 
MEFPHZ910,000R, 1968 KEBAARBHWUARAHWAA—+} RRR, 24 
4, 0000S, —RET SPM, mB A50%, BAKE BB BKA ae 
1,330% 4s 每 只 从 孵化 出 到 具有 飞行 能 力 的 纵 鸟 平均 需要 770 克 鱼 〈 鲜 重 )， 因 此 ,正在 
FF OB AS BSH SK VE BB HT PERE 16 ,000 一 20,000 A 斤 鱼 ， 相 当 于 72 公 斤 P/EO4 和 
486 公 斤 所 〈Vareschi，1979) 。 将 这 些 总 结 起 来 ， 得 出 一 个 物质 流 〈 图 179， 瑞 al- 
bach, 1977) 。 

1974 年 春季 这 个 湖 发 生 了 突然 的 、 和 急剧 的 变化 , 蓝 营 几 乎 完全 消失 , 湖水 变 得 清澈 见 
底 ， 书 .mizor 也 同时 消失 了 ， 而 过 去 极 不 重要 的 一 种 小 绿 菠 比 过 去 常见 了 ， 模 足 类 以 这 
种 绿 菠 为 食 ， 间 时 它 本 身 是 火 烈 岛 〈CP.ruber) 的 食物 。 在 一 般 情 况 下 火 烈 鸟 的 数量 很 
小 。 目 前 人 们 只 能 推测 造成 这 种 突然 变化 的 原因 ， 研 究 表明 ， 这 种 现象 在 以 前 就 时 有 发 
生 。 在 未 分 析 蓝 洛 的 确切 生理 需求 、 未 分 析 引 起 蓝 营 突然 消失 的 原因 之 前 对 此 是 不 能 做 


° 206 « 


Oscillatoria ( i $% 
属 “4 Spirulina)  \». 
plaeWWX tensis]>=s+, 
ay 《 、 


~. SS 
“Ss 


Brachionus 
dimidiatus 


ORR soe) 


Tilapia grahami 
有 TREE 


re = 
全 ES 
SS 


图 179 肯尼亚 纳 库 重 湖 生态 系统 的 能 流 图 。 圆 形 与 栏 圆 形 才 示 物种 或 类 群 , 上 面 的 数字 表示 生 匆 

量 〈 千 卡 / 米 2?) ， 下 面 的 数字 表示 生产 量 〈 千 卡 / 米 2x 天 ) ， 括 号 中 的 数字 表示 最 高 捕食 率 

(根据 Vareschi 未 发 表 的 数据 ) 。 图 中 的 数字 为 暂时 的 计算 结果 ， 因 此 ， 在 某 种 情况 下 还 可 能 
有 变动 〈 根 据 Halbach) 。 


出 预言 的 ， 这 是 生态 系统 研究 中 的 一 个 重大 疑难 问题 (Vareschi，1977) 。 


二 、 斯 匹 次 卑 尔 根 和 群岛 


斯 匹 次 卑 尔 根 群 岛 位 于 北纬 77" 至 80" 之 间 ， 是 长 期 以 来 在 生物 学 上 最 使 人 熟知 的 上 
北极 地 区 之 一 。 自 从 本 世纪 汉 来 ， 人 们 在 这 个 地 区 进行 了 大 量 动物 区 系 、 植 物 区 系 以 及 
生态 学 的 研究 。 根 据 这 些 丰 富 的 信息 ， 加 之 斯 匹 次 插 尔 根 群岛 具有 隔离 性 ， 我 们 可 以 把 
这 个 群岛 当做 一 个 完整 的 生态 系统 来 进行 分 析 〈 图 180，182)。 

在 大 多 数 科 学 论文 和 书籍 中 都 把 上 北极 冻 原 地 区 与 阿尔 卑 斯 山 冻 原 地 区 看 成 是 相同 
的 地 区 ”人 们 在 分 析 生 态 系统 之 前 就 对 这 种 古老 的 假设 进行 了 验证 。 上 北极 地 区 的 无 俏 
椎 动物 类 群 比 上 阿尔 睾 斯 山地 区 少 得 多 ， 那 里 几乎 RAI MR. E.R. 
翅 目 昆 下 ， 或 者 数量 极 少 ， 在 生态 系统 中 不 起 什么 作用 ， 等 足 类 、 倍 足 类 、 蜗 和牛 也 是 如 
此 。 在 斯 匹 次 插 尔 根 群岛 上 用 福 尔 马 林 诱 捕 法 捕捉 到 的 这 些 动物 还 不 到 总 生物 量 的 1%， 
而 在 奥地利 境内 的 阿尔 卑 斯 山上 这 些 动物 占 40% 〈 图 183) 。 较 大 型 的 变温 动物 〈 体 长 
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8 毫米 以 上 ) 和 变温 食 草 动物 是 缺少 的 或 稀有 的 类 群 ， 小 型 变温 动物 的 物种 数量 较 高 
(RERBNE, HA, BERR RY 华盖 蛛 科 和 微小 蛛 科 ) 。 它 们 或 是 落 呼 分 
全 我 们 只 能 根据 当前 起 作用 的 生态 内 于 得 出 这 aia = 

» AMAA Ve? ve 

Ze LALOR, WE ye AAS. ie INR Oe tee aorta 
licht) ， 在 斯 匹 次 和 卑 尔 根 群 岛 上 从 和 月初 到 8 月 中 色 术 阳 从 不 落 山 ， 闪 此 植物 生 长 季 
节 中 是 温 度 变 化 不 大 ， 这 与 阿尔 军 斯 山地 区 的 光照 与 温度 情况 形成 鲜明 的 对 比 福 存在 这 
些 因 子 意味 着 什么 ? 

在 上 北极 地 区 CHocharktis) 昆 束 和 鸟 类 的 活动 与 地 球 自转 同步 化 〈 图 180 。 在 
植物 生长 季节 让 光 强度 的 日 抽 期 变化 可 以 忽略 ， 况 且 云 彩 的 球 动 会 造成 假象 。 然 而 有 些 
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-的 比例 ( 引 自 Remmert， 1972) 
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作者 描述 了 光 强 度 作 为 一 天 中 时 间 的 余弦 函数 而 明显 地 波动 的 情形 ， 但 这 个 论点 是 错误 
的 。 在 实验 中 鱼 类 在 相应 于 北极 夏季 的 光 强 度 下 仍 持续 活动 。 有 人 在 实验 室 中 曾 对 两 种 
可 能 的 时 间 指 示 者 ， 太 阳 方 位 与 陆 上 标志 、 光 谱 组 成 〈“ 夜 间 ” 有 和 较 强 的 红色 部 分 ， 测 
量 色 温度 总 数 ， 图 185) 做 了 试验 (Kriill,1976aybyc)。 当 光照 度 ( 瓦 x BX, 3 司 ) 


时 O 4 8 12 16 20 \24 sextigmecKy AO 4 8 12 16 20 24 Herc K) 
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7000 7000 
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ARO 4) 8 216 20 2 时 0 4 8 12 16 29 24 

图 185 ”斯 焉 次 卑 尔 根 群岛 上 两 个 星期 中 的 日 色温 变化 。 

曲线 两 端的 横 线 表示 3000" 政 〈 引 自 攻 rill，1976) 。 
恒定 时 ， 这 两 个 因子 是 很 弱 的 时 间 指 示 者 。 鸟 类 只 在 繁殖 季节 表现 出 同步 性 ， 处 于 不 应 
期 或 被 阁 割 的 鸟 类 通常 对 这 些 时 间 指 示 者 没有 反应 。 阳 光 只 能 在 午夜 照射 进 很 狭 罕 的 朗 
伊 尔 山 谷 〈 斯 匹 次 摆 尔 很 群岛 上 阿 德 文 特 山谷 旁 侧 的 一 个 小 山谷 ) ,在 其 余 时 间 内 山谷 的 
地 面 都 被 遮 阴 。 假 设 在 斯 匹 次 卑 尔 根 群 岛 上 鸟 类 的 活动 受 光 强 度 的 制约 ， 那 么 朗 伊 尔 山 
谷中 的 鸟 类 在 午夜 应 该 是 活跃 的 ， 然 而 此 时 在 这 里 钱 卵 的 雪 殉 就 象 开 冰 的 苔 原 上 的 同 种 
鸟 类 一 样 ， 在 睡眠 中 度 过 这 一 时 刻 ,，. 这 是 太阳 照 在 它们 党 上 的 唯一 时 刻 。 

这 两 种 因子 都 起 时 间 指 示 者 的 作用 ， 北 方 转 南方 的 动物 种 类 就 证 明了 这 -点 。 因 此 
就 日 节律 来 说 ， 北 方 与 南方 之 间 没 有 原则 上 的 区 别 ， 所 以 可 以 排除 不 同日 节律 这 个 因 
子 。 文 样 就 剩 下 不 同 的 温度 情况 了 与 围绕 着 相同 平均 值 土 下 波动 的 变温 相 比 ， 恒 定 的 
低温 能 起 什么 效应 ? 让 我 们 来 回忆 一 下 ， 生 物 对 恒定 的 低温 没有 真正 的 适应 性 ， 在 这 种 
条 件 下 ， 动 物 和 细菌 繁殖 一 代 需 要 很 长 时 间 ， 当 温度 在 稍 高 于 物种 发 育 零点 的 平均 值 附 
近 波 动 时 ， 发 育 速度 会 急剧 提高 ， 因 此 ， 在 阿尔 睾 斯 山 冻 原 地 区 的 条 件 下 ， 细 菌 、 真 菌 
和 变温 动物 的 发 育 速度 比 在 上 北极 地 区 要 快 得 多 。 斯 匹 次 插 尔 根 群岛 上 的 一 个 昆虫 世代 
周期 比 在 相同 平均 温度 下 的 挪威 南部 或 阿尔 卑 斯 山地 区 长 得 多 。 由 于 死亡 率 在 某 种 程度 
LER RSTERT, Niclas e-area mime eane acy </> eT 
RE TWRESLAR C26) . 
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比 大 型 昆虫 有 利 。 

TIGBGUDE OLD aeA RA LSE ISR RGe RCHLP, ALA RON TR 
温度 下 降 而 急剧 降低 ， 在 10 以 下 植物 几乎 不 能 被 消化 ， 只 有 生长 得 很 慢 的 生物 才能 以 
植物 为 食 《Scframm， 1972) 。 

See eK, 通过 上 理 学 鸯 又 可 以 解释 斯 匹 次 衬 尔 根 群 岛 上 动物 的 特殊 组 成 的 原 

A, 为 生态 系统 的 分 析 试 验 黄 定 了 坚实 的 基础 。 因 此 ， 我 们 可 以 肯定 ， 在 气 修 条 件 恒定 
:的 前 提 下 ， 不 会 出 现 植 贷 竹 昆虫 大 量 繁殖 的 铺 况 ， 使 我 们 的 预测 失败 。 可 预测 性 和 可 重 
复 性 是 自然 科学 研究 的 基础 ， 这 里 就 体现 了 这 些 基础 。 
”我 们 从 许多 文章 中 都 可 以 了 解 到 死 肴 椎 动物 的 组 成 和 密度 。 在 斯 匹 次 卑 尔 根 群 岛 中 
- 圭 ， 平 均 每 平方 米 土壤 中 有 (或 者 一 年 中 羽化 出 ) 5,000 只 草 玉 科 和 尖 眼 莫 蚊 科 昆虫 
这 个 数字 再 加 上 弹 屁 目 昆虫 、 螨 、 蝇 幼虫 、 线 是 科 动 物 ， 能 够 足以 分 解 落叶 层 “ 就 动物 
所 起 的 作用 而 言 ， 在 生物 化 学 分 解 过 程 中 真菌 可 能 起 主要 作用 )-， 总 之 ， 落 叶 没 有 积 
。 票 。 在 湿 冷 融 区 主要 具 帮 陆 生 摇 蚊 科 昆 虫 ， 其 幼虫 分 为 四 个 大 小 等 级 ， 发 育 需要 泪 年 的 
时间 〈Sendstad 和 Mitarb，1977》 。 浆 原 地 区 的 生产 力 与 每 天 所 捕 到 的 动物 数量 之 间 
有 了 明显 的 关系 ， 人 们 认为 这 是 由 于 海拔 不 同 或 冻 原 的 肥沃 程 HAR (Hinz), = 无 疑问 ， 
我 们 了 解 的 只 是 动物 在 生态 系统 中 所 起 的 一 小 部 分 作用 。 昆 虫 授粉 起 了 很 大 作用 ， 起 初 
有 79 种 植物 都 是 由 昆虫 授粉 的 ， 其 中 多 数 植物 在 长 期 没有 屁 虫 授粉 的 情况 下 也 能 存活 ， 
但 是 对 上 北极 地 区 的 植物 来 说 ， 长 期 通过 昆虫 授粉 是 必要 的 。 无 数 的 尖 眼 蔓 蚊 科 、 替 蚊 
科 、 和 细 蚁 科 、 蚜 蝇 科 、 花 蝇 科 和 寄生 性 膜 翅 目 昆 虫 都 很 有 规律 性 地 “光临 ”这 些 花卉 。 
然而 对 这 些 作用 进行 真正 的 定量 分 析 几 乎 是 不 可 能 的 。 

到 目前 为 止 我 们 还 没有 讨论 恒温 动物 ， 人 恒温 动 物 在 这 个 生态 系统 中 起 着 明显 的 作 
用 。 由 于 我 们 十 分 了 解 恒温 动物 的 数量 ， 所 以 也 可 以 部 分 地 定量 估价 它们 的 作用 。 陆 生 
岛 类 的 意义 显然 是 最 小 的 ， 它 们 的 巢 与 合 之 间 的 距离 较 太 。 但 是 ， 如 果 鸟 类 选择 性 地 取 
食 嫩 芽 〈 如 同 雷 鸟 一 样 ) ， 那 么 它们 的 作用 就 要 比 人 们 预料 的 大 。 下 面 我 们 还 要 再 谈 这 
一 点 。 海 鸟 起 着 重要 的 作用 ， 其 中 一 部 分 在 远离 海岸 的 内 陆 岩 石 目 旺 卵 ， 它 们 把 大 量 营 
养 物质 从 海洋 运 到 内 陆 ， 起 到 给 冻 原 地 区 施肥 的 作用 。 估 们 对 斯 匹 次 军 尔 根 群岛 上 的 孵 
卵 动物 数量 相当 了 解 ， 同 样 人 们 对 海岛 的 食物 需要 量 以 及 被 它们 运送 的 营养 物质 量 也 相 
当 了 解 。 这 些 动物 主要 在 哪些 地 方 钱 卵 对 于 生态 系统 是 关键 性 的 ， 而 内 了 中 群 体 SREB 
体 要 分 开 进 行 考 虑 。 关 于 这 一 点 至 今 还 没有 结果 。 

显然 评价 食 草 恒温 动物 ， 即 评价 斯 匹 次 摆 尔 根 驯 鹿 、 魔 牛 、 雷 鸟 、 短 嘴脸 、Branta- 
leucopsis 〈 黑 雁 属 ) 和 黑 雁 比 较 容 易 ， 人 们 对 它们 的 数量 相当 了 解 。 这 里 约 有 7,000 一 
8,000 头 驯鹿 、50 头 (被 引进 的 ) 麻 牛 《然而 这 些 动物 可 能 会 消失 ) 、20,000 AR EW 
MEA. 20,000 至 200,000 只 雷 鸟 。 这 些 动物 给 冻 原 带 来 什么 影响 呢 ? 

驯鹿 从 一 开始 就 起 着 特别 的 作用 ， 因 此 ， 人 们 紧迫 站 对 这 种 动物 进行 了 研究 ， 大 面 
积 地 收集 了 驯鹿 数 便 ， 通 过 分 析 从 中 得 出 了 牟 鹿 的 消耗 量 。 为 了 进行 这 种 分 析 需 要 有 一 
RARE | 
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ALEKS, 但 是 肯定 有 部 分 结果 是 矛盾 的 。 

人 很 慢 的 二 事实 也 是 如 此 。 我 们 根据 叫 鹿 的 数量 和 单位 
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面积 中 娄 便 的 重量 得 出 了 结论 ， 斯 匹 次 摆 尔 根 群 岛 串 鹿 凌 便 的 重新 矿物 质 化 约 需 要 30 
年 。 

(3) 这 些 驯 鹿 在 冻 原 地 区 必须 是 较 均 匀 的 分 布 ， 如 果 它 们 象 北美 驯鹿 和 斯 堪 的 纳 
维 亚 驯鹿 那样 结 成 大 群 ， 就 不 可 能 对 这 个 物种 进行 研究 了 。 事 实 上 斯 匹 次 卑 尔 根 驯 鹿 的 
行为 与 其 它 驯 鹿 类 型 完全 不 同 ， 由 成 年 、 半 成 年 和 带 着 一 头 小 鹿 〈 入 常 是 一 关 一 龄 鹿 ， 
很 可 能 是 前 一 年 出 生 的 小 诈 ) 的 肉 鹿 所 组 成 的 小 群体 〈2 一 3 头 ) 相当 均匀 地 分 布 在 冻 
原 上 ， 只 是 在 靠近 河流 的 潮湿 地 区 及 冰 蚀 沼 地 高 原 上 种 群 密 羁 较 低 ， 这 些小 群体 不 是 恒 
定 的 ， 其 组 成 常常 发 生变 化 〈 图 186、187， 了 Pa5hlmann，1976a、b) 。 

这 些 结 果 表 明 ， 收 集 试 验 区 中 的 羔 便 《前 一 年 已 把 试验 区 中 的 全 部 羔 便 去 除 掉 ) 确 
实 能 够 反映 出 每 年 的 排 凌 量 ， 由 于 巴 鹿 的 数量 是 已 知 的 ， 所 以 可 以 算出 每 天 每 头 动 物 的 
HEB. 

可 以 把 这 些 计算 与 第 一 性 生产 量 联系 起 来 《Brzoska，1976) 。 地 面部 分 年 生产 量 
最 高 的 是 生长 有 Dupontia fisheri (235 克 / 米 2 、 五 riobporxa scheuchzeri ( 羊 胡 子 草 
属 ) 〈408 克 / 米 2? 、-d41obecurus alpinus GS ty BIR) (22753/3K*), Poa arctica 


图 186 斯 匹 次 童 尔 根 群岛 中 部 的 阿 德 文 特 山谷 以 及 1974 年 7 月 2 日 驯鹿 在 此 处 的 分 布 情 
况 。 回 图 中 的 数字 考 示 单独 处 于 这 个 地 区 的 驯鹿 《〈 根 据 P5bhlmaan，1975) 。 


图 187 MAXH US P—-T+M BREA PAB. my X= 成 体 数 
ft, ARH CRBPShImann, 1975), 


vivipora (FARE) (4215/9) 的 草地 。 由 于 这 些 植物 很 潮湿 ,所 以 在 夏季 不 能 充 
分 地 被 驯鹿 利用 。 这 些 动 电 往 往 集中 在 长 有 肉 须 属 〈Cassiope) . WE (Salix) . fh 
+212 « 


ZARB rye) 植物 的 干燥 地 区 ， 这 里 的 生产 力 要 低 得 多 ， 地 面部 分 的 生物 量 约 每 平 
方 米 300 克 ， 和 但 是 其 中 只 有 大 约 10% 是 年 生产 量 。 此 外 ， 大 全 必须 游 虑 到 ， 在 很 大 的 地 
区 内 没有 植被 ， 在 斯 匹 次 插 尔 根 群 岛 上 不 同 植物 群落 的 覆盖 面积 也 不 同 。 人 们 得 出 了 下 
述 结 果 ， 目 前 每 平方 公里 约 有 10 头 驯鹿 ， 根 据 这 个 种 群 密度 ， 驯 鹿 约 能 吃 掉 地 面 年 生产 
量 的 10 一 15%。 这 个 值 是 相当 高 的 ， 人 们 也 许 会 间 、 这 是 否 正常 。 

1900 年 前 后 在 斯 匹 次 插 尔 根 群 岛 上 曾经 有 很 多 册 庭 ， 可 能 是 由 于 过 度 狩猎 使 种 群 崩 
溃 ， 使 斯 匹 次 卑 尔 根 驯 鹿 流 临 绝 灭 ， 后 来 种 群 才 非常 缓慢 地 恢复 到 了 现在 的 现存 量 (图 
188) 。 

1900 年 以 前 是 否 就 有 相当 高 的 现存 量 ? 显 然 不 是 。 亚 化 石 娄 便 层 上 部 与 下 部 的 界限 很 


明显 , 这 表明 数量 大 是 短期 现象 。 根 据 碳 颗 可 ， 
— R( 动 物 数量 / 公 里 2 ) © He MEER 
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年 前 后 驯鹿 大 量 繁殖 时 留 下 来 的 ， 可 能 驯鹿 
具有 界 于 50 一 100 年 的 周 期 。 在 第 192 页 〈 也 
”参见 图 188) 上 我 们 已 经 叙述 了 影响 整个 生 
态 系统 的 方式 ， 值 得 注意 的 是 ， 根 据 这 个 论 
断 ， 当 维 管 植物 的 生产 量 最 大 时 ， 允 鹿 种 群 
现存 量 崩 涡 ， 因 为 主要 的 冬季 食物 地 衣 已 被 
消耗 完了 。 在 这 里 又 显示 出 了 研究 生态 系统 ai en Dab “元 
HARE, RK ALEK eK | BSS AKER REARS A 
¢. AAURMAS MSR. EA Sonus weeen ewe tHenen 
SEE LAMM TAXA, Ite UR % Re MMs) CHA Pohlmann, 1975), 
MMSARSABSOMBSSTOAAUMRAE (SES MILF A DE 
WEAR) » BFR BI SRY PRM RRKR BL, MARI 
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图 189 推论 一 个 因子 的 作用 模型 。 当 一 个 驯鹿 种 群 〈 比 如 斯 匹 次 卑 尔 根 种 群 ) 强烈 波动 

时 ， 这 个 因子 就 对 夏季 永 冻 王 的 解冻 〈 上 ) 、 地 衣 的 生产 力 (PLi) 、 绿色 植物 地 面部 

分 的 生产 量 (PP) 、 单 位 面积 未 分 解 的 粪便 量 和 植物 群落 组 成 产生 影响 。 单 位 面积 的 冻 

便 量 和 冻 土 层 的 解冻 深度 共同 影响 对 植物 十 分 重要 的 矿物 质 (W、P) 供 给 量 。 还 没有 证 据 
证 明 这 个 蕉 型， 这 个 模型 是 根据 独立 的 研究 得 出 来 的 ， 很 可 能 是 正确 的 。 
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匹 次 字 尔 根 驯鹿 的 冬季 食物 还 没有 进行 过 详细 分 析 ， 所 以 对 此 要 六 债 从 事 。 

但 是 ， 正 如 第 191 页 上 所 讲 的 ,所 有 这 些 还 都 是 假设 。 斯 匹 次 卑 尔 根 群岛 生态 系统 看 
上 去 简单 ， 实 际 上 很 复杂 ， 只 有 经 过 极为 长 期 和 耐心 的 分 析 才 能 得 出 结论 。 尽 管 斯 匹 次 
年 尔 根 群岛 现在 是 国立 自然 保护 区 ， 但 是 ， 也 不 能 肯定 ， 将 来 在 做 这 种 长 期 的 分 析 时 不 
受 人 类 的 干扰 。 如 果 要 生态 学 家 去 分 析 一 个 对 人 类 未 来 十 分 重要 的 生态 系统 ， 就 必须 为 
他 们 的 长 期 工作 提供 时 间 和 空间 CRemmert, 1980) 。 
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“Ba ROA, RAT, RAW RAEN, 这 里 就 已 居住 
着 人 类 。 人 类 以 多 种 方式 干 卡 了 冻 原 的 形成 和 随后 出 现 的 森林 群落 的 发 展 沁 因此 汪 申 欧 
从 来 就 没有 无 人 类 的 生态 系统 。 在 人 类 易于 迁移 的 地 区 受 人 类 影响 特别 强烈 * 即 潮湿 的 原 
始 森 林地 区 比 订 、 湖 沿岸 、 沿 海 受 人 类 影响 要 小 ; 大 片 的 沼泽 地 带 比 平坦 的 干燥 地 区 
(Trockengebiete) 受 影 响 要 小 。 干 燥 地 区 经 人 类 于 涉 后 能 较 容易 WEA DMR» a 
Ame (Lineburger Heide) 在 青铜 圳 时代 (CBronzezeit) 之 前 就 已 经 开始 形成 手 s 
从 青铜 器 时 代 坟 墓 的 主 层 就 可 以 清楚 地 看 出 ， 大 类 曾经 是 森林 毁灭 者 。 所 以 ) 当 有 罗马 大 
将 他 们 的 帝国 向 这 里 扩张 时 ， 中 欧 绝 不 是 一 个 被 原始 森林 艾 匀 覆盖 的 地 区 ， 导 时 可 能 已 
经 有 了 大 面积 的 无 林 区 ， 人 类 在 这 些 地 区 放 笋 。: 当 中 欧 人 民 成 为 基督 徒 后 ; 当 正 Mid 
载 编 年 史 并 出 现 了 一 系列 地 名 和 草地 籍 名 称 后 ,， 呈现 出 全 面 发 展 的 景象 ， 文 明 繁盛 期 从 
此 开始 ， 伴 随 而 来 的 是 渴望 获得 土地 ， 开 星 林 地 的 高 潮 使 森林 大 面积 减少 s950 年 至 1300 
年 的 特征 就 是 开垦 大 面积 林地 CRodungen) ， 从 这 个 时 期 派生 出 以 -rode、 -aeuth 
《开明 林 地 之 意 ) 为 后 缀 的 地 名 。 种 植 在 处 女 地 上 的 农作物 产量 高 ， 就 象 开垦 美洲 林地 
的 初 始 年 月 一 桩 ,大 们 也 很 少 施肥 。 那 时 有 是 够 的 土地 和 春 林 可 供 和 们 利用 。 在 哥 特 时 代 
(中 欧 , 约 在 1250 一 1500 年 ) 出 现 了 迄今 仍 不 太 清 楚 的 经 济 奇迹 (Wirtschaftswunder)， 
mir 权 集 中 到 城市 中 ， 行 会 实行 了 一 周一 天 休息 日 制度 〈“ 歌 工 的 星期 --”) ， 居 民 
每 人 所 消耗 的 肉 量 甚至 比 今天 还 高 sJanssen 描 述 了 接近 哥 特 时 代 末 期 的 重大 经 济 突破 。 
15 世 纪 和 荷 尔 斯 泰 因 的 一 个 自 赎 工人 一 天 天 约 能 够 净 到 1/2 含 非 尔 * 黑 卖 、3/4 S JE ARR 
#1 BIE 尔 葛 卜 ;3 一 4 天 能 够 挣 到 一 只 可 供 屠 宰 的 羔羊 ?最 多 6 一 7 天 就 能 够 净 到 一 只 
羊 ;，22 天 能 够 净 到 一 头 很 肥 的 牛 。 在 下 莱茵 地 区 的 克 累 弗 ,1470 一 1510 年 间 一 名 搭 伙 短 
工 平 均 工 作 6 个 工作 日 后 可 以 挣 到 1/4 人 金 非 尔 黑 麦 、10 磅 猪肉 或 12 磅 小 牛肉 、6 大 壶 和 后 
奶 、 两 反 柴 ; 工 作 4 一 5 周 后 他 所 剩余 的 钱 足 够 买 一 件 工作 服 、6 尺 六 亚麻 布 和 一 双 圣 。 
14 世 纪 末 亚 猴 的 一 名 短工 5 天 能 挣 一 只 纺 羊 ; 7 天 能 挣 一 只 阅 羊 ; 8 天 能 挣 一 头 猪 ; 一 天 
REA AR. 1482 RNA RErnstMAlbrechtnamMm—RBAAOWME: TL 
入 和 收割 者 如 果 除 工资 以 外 每 无 两 餐 〈 白 天 和 上 晚上) 都 能 得 到 4 个 莱 ， 汤 、 两 种 鱼 和 两 
份 蔬 菜 ， 他 们 就 应 该 感到 满足 了 ， 早 餐 和 了 蜀 餐 、 三 餐 之 间 只 尼 该 供给 他 们 干酪 和 面包 ， 
不 再 给 热 菜 。16 世 纪 中 时 肉 的 消费 量 受 到 限制 ， 这 是 德国 农业 和 社会 状况 出 现 可 悲 转 
变 的 最 重要 标志 之 一 ， 工 人 阶级 本 身 的 圳 实 就 说 明了 这 一 氮 。- 此 时 的 日 工资 只 相当 于 


* SIE: 一 种 旧 的 粮食 容量 单位 ， 约 等 于 23 一 233 升 。 一 一 译 者 注 
* * 尺 : 德国 旧 长 度 单位 ? 约 60 一 80 厘 米 。 一 一 译 者 注 
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1450 华 容 1500 年 间 的 一 半 ， 肉 类 以 前 是 穷人 的 食物 ， 而 此 时 却 逐 渐 成 了 富 人 的 食物 。 

下 面 大 致 地 描 途 一 下 土地 利用 系统 。 在 距离 居住 区 较 远 的 地 方 主 要 砍伐 建筑 用 木材 
(Bauholz) ， 主 要 是 松 和 云 杉 。 在 居住 区 附近 ， 大 们 让 栎 树 之 间 保 持 很 大 距离 ， 部 分 
BRAZNTEBERABK, HEBAATRHELERER. EXRWAREAT, RILY 
年 都 结实 ， 而 当 现存 量 密度 大 时 ， 要 经 过 较 长 的 、 间 隔 不 规则 的 时 间 后 才 结实 。 栎 实 和 
样 实 几乎 是 提供 全 部 肉 类 的 基础 〈 喂 猪 ) 。 同 样 ， 作 为 木材 燃料 〈Brennholz) AA 
木林 《现在 我 们 称 为 萌生 林 ) 也 长 在 距 居 住 区 不 远 的 地 方 。 由 于 那 时 还 没有 发 明 饮 ,所 有 
树木 都 是 用 估 砍 伐 和 加 工 的 ， 所 以 ， 把 萌生 林 当 柴 烧 是 有 利 的 。 其 余 的 土地 用 于 经 营 农 
业 ， 其 中 主要 种 植 制 糖 〈Zuckergewinnung) 的 植物 和 粮食 ， 那 时 ' 糖 只 能 从 蜂蜜 中 提 
取 ， 用 来 做 防腐 剂 和 嗜好 品 。 人 们 要 特别 管理 好 蜜源 植物 ， 因 此 ， 传 播 大 面积 的 灵 石 南 
属 和 可 供 采 蜜 的 树木 (MRE) 对 人 类 具有 重要 意义 。 以 后 在 生产 玻璃 、 从 海水 中 提取 
盐 、 生 产 沥青 以 及 所 有 人 金属 物品 时 都 极 大 量 地 需要 木材 ， 那 时 的 木材 需要 量 简 直 是 大 得 
惊人 。 
富士 地 只 能 在 短期 内 承受 住 这 样 强烈 的 作用 。 社 会 动荡 起 始 于 哥 特 时 代 末 期 COM 
1500 年 起 ) ， 瘟 疫 、 农 民 战 争 、 胡 斯 战争 * 以 及 30 年 战争 使 社会 动荡 达到 顶点 ， 而 这 在 
很 大 程度 上 是 经 济 困难 的 结果 。 在 田地 里 只 能 收获 到 “第 二 粒 粮食 ”， 也 就 是 说 ， 收 获 
的 粮食 只 是 播 下 的 种 子 的 丙 倍 。 和 森林 几乎 全 部 耗 尽 ， 但 是 每 个 人 似乎 并 不 降低 自己 的 要 
求 ， 而 且 人 口 密度 更 大 了 ， 使 疾病 得 以 传播 。 这 种 危机 的 结果 是 众所周知 的 ， 人 口 下 降 
IJ/3， 许 多 住宅 区 被 放弃 (BORN), Ri, NEL RRESAD. BE 哥 特 时 代 已 
经 自立 的 中 欧 城市 和 小 贵族 失去 了 抵抗 合并 、 抵 抗 极 少数 修志 统治 的 经 济 力量 。 以 后 蓉 
村 中 的 土地 得 到 恢复 ， 降 水 和 风化 作用 从 下 部 带 来 新 的 营养 物质 ， 森林 重新 漫延 ， 新 生 
林 的 组 成 受过 去 的 经 济 形式 和 贫 将 土地 的 影响 。 在 新 形成 的 大 国家 里 ， 人 们 利用 较 先 进 
的 技术 旦 殖 尚未 触动 过 的 土地 〈 如 沼泽 地 ) 。1700 年 又 重新 开 垦荒 村 ， 土 地 利 用 的 形 
式 原 则 上 没有 改变 ， 因 此 ， 高 产量 持续 的 时 间 很 得 。 人 们 在 引进 了 种 植 条 件 不 高 的 土 
豆 (Kartoffel) 、 发 现 了 和 森林 里 的 阔 、 针 落 时 层 (Laub-und Nadelstreu) 可 忆 做 肥料 
以 后 ， 困 境 有 所 缓和 。 当 农民 定期 地 剥 去 林地 落叶 层 ( 主 要 是 针 叶 林 和 灌木 林 ) 后 ， 中 断 
了 营养 物 质 循环 途径 。 人 们 曾经 每 年 从 纽伦堡 森林 (面积 约 30,000 公 顷 ) 运 走 大 约 100 ,000 
车 半 阔 时 和 针 时 ( 约 16 米 ?/ 公 顷 /年 ) ， 这 种 做 法 持续 了 数 十 年 〈Sperber ,1959) 。 这 样 
BAR 破坏 了 腐殖质 的 形成 ， 从 而 影响 了 水 份 和 矿物 质 的 保持 ， 而 且 还 把 矿 物 质 从 森 
林 的 物质 循环 中 排除 掉 。 这 就 是 1800 至 1850 年 在 中 欧 出 现 的 情况 。 

城市 陷入 了 贫穷 、 破 产 的 困境 。 例 如 纽伦堡 市 〈1796 年 ) 想 与 普鲁士 合并 的 希望 之 
所 以 破灭 ， 就 是 因为 普鲁士 国王 不 愿意 承担 这 个 城市 的 债务 。 冬 季 村 里 有 下 少 人 人 饿 死 ， 
那 时 中 欧 大 部 分 地 区 无 森林 , 就 象 我 们 现在 在 浪漫 派 画 家 的 画 上 所 看 到 的 景象 一 样 。 人 们 
必须 懂得 ， 和 森林 就 象 “营养 物质 泵 ”，, 森林 把 营养 物质 从 土壤 深 处 吸取 上 来 ， 贮 存在 地 表 
后 被 固定 。 此 外 ,， 树 上 的 蓝藻 、 土 壤 表 面 的 根瘤 菌 起 着 固氮 人 作用， 这样， 使 森林 地 表层 
的 营养 物质 含量 缓慢 而 稳定 地 增加 。 


。 胡 斯 战争 ，1419 一 1434 年 间 捷 克 人 民 对 德国 封建 主 和 天 主教 会 的 战争 , 因 捷 过 爱国 老 胡 斯 而 得 党。 一 一 价 者 征 
*。 车 ! 旧 体 积 单位 ， 约 相当 于 一 辆 两 匹 马 拉 车 的 装载 量 。 一 译 者 注 
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“自从 大 食 改 明了 大 造 肥 料 、 引 进 了 含 氨 肥 料 民 如 从 南美 洲 引进 了 智利 硝 石和 儿 羔 肥 
料 ) 必 后 ;情况 就 发 生 了 变化 。: 在 施用 肥料 后 的 土地 王 种 秆 甜菜 影响 了 养 峰 业 站 春 这 种 情 
We, MRAM. He ke’ TLR, ANHRHRH AAATOD LF 
全 部 还 田 , * 只 有 二 生化 矶 和 水 澡 成 的 糖 被 除去 (“MMT ARI). A, AB 
积 称 植 几 乎 到 处 都 能 生长 的 主 豆 ， 部 分 地 减 组 了 饥 莫 ， 这 种 新 的 作物 便 居 民 不 得 东 完 休 
改变 了 饮食 习惯 ,产量 提高 后 使 大 们 有 可 能 重新 造林 ,但 是 由 于 土地 极为 贫 次 于 只 能 生 
长 松 或 云 杉 ， 这 就 决定 了 今天 中欧 的 风景 ,现在 的 森林 是 唯一 能 生长 在 贫 将 王 二 土 的 森 
林 ， 这 些 森 林 类 型 〈 主 要 是 松林 ) 经 受 不 住 大 量 食 草 动物 的 袭击 ， 例 如 了 世纪 未 期 组 
伦 堡 帝国 春 林 中 荡 种 的 所 有 植物 都 被 毁灭 ; :今天 不 断 地 给 这 种 贫 将 的 林 起 施肥 坟 其 能 使 
年 壤 恢复 型 原始 的 肥沃 程度 ，, 这 确实 是 重新 消除 大 类 影响 的 二 种 尝试 。 生 长 在 涉 平 上 避 
以 杜 静 花 科 植物 为 下 末 、 与 北欧 松林 手 分 相似 的 贫 交 松 林 就 可 能 完全 是 丸 为 造成 的 四面 
果 大 全 要 息 维 护 它们 ， 就 必须 认识 到 过 大 们 是 在 保护 一 种 人 造 的 植 驳 类 型 ， 栖 龟 在 这 里 
的 动物 原本 在 欧洲 几乎 是 不 存在 的 。 当 然 ， 在 这 样 简短 的 概述 中 有 许多 情况 都 被 天 天 苦 
简化 或 专 大 了 . 并 非 所 有 和 森 林 和 证 地 都 同时 被 范 尽 了 7 显然 在 土地 被 邦 尽 过 前 志 疙 已 
经 使 人 口 下 降 了 。 但是 这 里 模 述 的 总 轮廓 是 实际 情况 。 P00: 

cai Ae See Ye Fey Se REAR PAIR Ba HENS, II, 也 可 以 ETE ANS fy BE HEB 
ae Ky Ol. EMS. EAR ERB IS EAA BM BI 
P-H RUD  CSchleswig-Holstein) (CRE. HAMA MIN SD AWS BHA 
HRA MIE REE RL 我 们 想象 不 出 这 个 生境 实际 卡 是 件 思 样子, 但 是 
ALLS. NEAR CMornelirecenpfeifer) AKBRIS, HHHRMREMM Rem 
TRIES. DAFSMRAR ERE, WRER, BESO Bw 
REALL, REE IR. “EE” XPM 
STRAREMGLA, RAR SMEAR. BIBL CA IS 
PRESB, IMLS He EMM. Li 2S eee 
上 PR AER OD ER EARS He BOA SRS RE Or Ra 
AAV SEEGER BS, BBA BES BAKA RE 
SET EM AA BE, ABER RAMS MAA eK 
EES), AUOABAAALS, SRAM RAR, BOER. LE CORRE 
的 形式 :> ， 在 下 市 生活 中 消 丰 量 更 大 。 现 在 息 需 考虑 的 是 在 多 大 的 人 口 密度 ” 允 高 的 从 
活水 准 下 才 有 可 能 达到 平衡 | eT a 

ARORA -AMT, HSMP RRR, 在 1800 年 前 后 开 喝 北部 和 有 大 
片 的 森林 被 砍 全 〈Zackrisson) 。 这 记 是 人们 从 欧洲 迁居 到 新 天 陆 的 部 分 原因 3 斯 拱 的 
纳 维 亚 人 纷纷 在 冰岛 和 格陵兰 岛 定居 ,其 部 分 原因 是 那里 有 数 百年 积累 起 来 的 大 量 溯 木 上 
REAM (Holz) 用 完 后 ， 医 霸 的 纳 维 亚 人 不 得 不 回 到 挪威 ,去 寻找 更 多 KM CB 
是 ， 他 们 发 现 此 和 处 的 木材 也 快 耗 尽 了 ) 从 格陵兰 岛 到 北美 海岸 的 著名 航行 就 是 为 了 设法 
找到 木材 。 后 来 人 们 在 冰岛 和 格陵兰 岛 定居 的 趋势 衰落 了 ,本 材 耗 尽 ( 例 妇 ,用 于 造船 半 
是 其 中 的 原因 之 一 ， 除 此 之 外 ， 还 有 小 冰期 气 修改 变 等 许多 其 它 因 子 。 
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- Papeete cent a ke ans vRee MT SESE, 他 们 会 说 ) sesace ms 
pcp ayaa Ri BATRA eA 

. 同一 种 现象 表现 出 多 种 形式 ， 这 给 生态 学 的 研究 工作 带 来 了 困难 ;同时 4 地 使 它 富 有 
路 引 . 因 ;每 不 不 体 都 记 着 高 繁 昔 素 逃避 捕食 者 、 寻 找 有 利生 境 等 方向 进化 由 这 些 个 
体 组 成 的 种 群 朝 着 保持 最 适 密谈 的 方向 进化 ,， 牺 竹 对 即时 条 件 不 大 适应 的 个 体 对 种 群 不 
但 无 害 ， 反 而 还 有 利 ， 组 成 生态 系统 的 种 群 是 朝 着 保持 生态 系统 、 维 持 生 态 系统 功能 的 
最 适度 的 方向 进化 。. 企 体 的 利益 不 要 和 和 种群 的 利益 一 致 ， 种 群 的 利益 有 必 要 和 蓝 个 生 
| BRS AR— RM Ae PEL (Evolution ) 和 共同 进化 在 同一 个 个体 中 预先 编制 了 “ 自 
Wye”? 的 程序 ， 要 从 事 生 态 学 研究 就 必须 看 到 并 认识 这 一 点 ， 如 时 估 从 对 整个 生态 系 
SERIE, “AAT EMR” 就 会 消除 。 在 进化 过 程 中 我 位 也 社 遇 到 这 种 预先 
编制 的 “ 自 相 矛盾 现象 ”， 共 同 进化 应 该 使 生态 系统 协调 化 ， 而 且 表 常 的 情况 也 正 是 如 
此 。 租 是 ;= 在 地 球 滨 变 史 中 ,， 箱 物 和 动物 中 的 “新 技术 ”进化 迅速 地 改变 了 庞大 的 生态 
RRA: 动作 敏 汪 、 感 觉 器 官 高 度 发 达 的 族人 允 取代 了 曾经 统治 海岸 鬼 萄 石 。 HAE 
由 于 具有 讼 ， 在 水 中 消耗 的 能 量 较 少 ;因而 与 送 刍 相 比 EL Fatt a eas 
FEUCNWSKR, RSSHREF ERENT. | 

在 生态 系统 的 内 部 结构 中 也 存在 着 许多 关系 、 原 因 和 作用 。 初学 者 ati: 于 期 
性 的 大 量 繁殖 〈 如 旅 鼠 的 例子 ) 有 什么 意义 ?答案 是 ,这 个 问题 本 身 的 浊 法 就 是 错误 的 。 
这 种 局 期 性 大 量 繁殖 对 于 个 体 的 意义 是 : 个 体 必 须 在 周期 的 不 同 相位 时 调整 不 同 的 种 群 
密度 ， 拓 而 表现 出 不 同 的 社会 行为 ， 不 能 做 到 这 一 Fe etek, ferna hoster 
WTHARURRT RAD ELXERXOS), PRABELAURAS Me EL 
时 有 可 能 与 邻近 的 种 群 进行 基因 交换 。 如 果 种 群 保持 恒定 ， 其 结 ee 
食 者 ;对 于 捕食 者 的 意义 是 ， 在 某 些 年 中 它们 可 以 养育 许 乡 后 代 ， 而 在 另 一 些 年 中 则 只 
能 繁殖 少数 的 ， 甚 至 不 能 繁殖 后 代 ， 因 此 ， 旅 鼠 的 摘 食 者 没有 确切 的 位 置 ， 它 们 经 常 是 
聚集 在 旅 鼠 秘 群 数量 大 的 位 置 。 不 册 地 区 的 旅 鼠 或 者 旅 鼠 和 其 它 小 哺乳 动物 、 免 、 雷 鸟 
出 时 达到 数量 最 高 峰 ， 可 以 使 捕食 者 在 高 峰 期 蒂 来 的 压 方 降 到 最 低 限 度 。 对 于 与 旅 鼠 共 
同 进化 的 冻 原 生态 系统 来 说 ， 大 量 繁 殖 可 以 加 速 碎 展 层 的 周转 。 

就 象 图 述 旅 鼠 周期 的 意义 一 样 ,说 明 旅 鼠 忆 期 原因 的 答案 也 是 很 多 的 ,没有 任何 一 个 
答案 是 完全 正确 的 。 看 上 去 很 简单 的 生态 学 河 题 , 其 答案 也 必然 是 简单 的 说 法 是 廖 论 。 在 
因子 的 迷宫 中 ,如果 生态 学 家 要 预料 某 种 变化 的 作用 ,不 能 求助 于 车 遍 适 用 的 模型 。 这 样 
的 模型 是 存在 的 ,我 也 曾经 试图 措 述 其 中 的 一 些 模 型 , 但 是 每 个 生态 系统 都 是 不 同 的 ， 这 
些 普遍 适用 的 模型 愉 恰 总 是 在 自然 科学 工作 中 ( 即 把 它们 运用 到 具 然 条件 中 去 的 时 候 ) 失 
效 。 模 型 虽然 越 来 越 复 杂 , 需 要 数 小 时 地 用 大 型 计算 机 处 理 数 据 , 但 是 ,这 些 模 型 也 只 能 在 
个 体 生 态 学 的 j 刘 分 范围 内 达到 完善 的 程度 .这 对 做 出 确切 的 预报 是 十 分 必要 的 , 殉 如 ， 人 
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们 已 经 或 功 地 分 析 了 某 些 植物 的 光合 作用 效率 。 但 是 ,种 群生 态 学 和 生态 系统 的 研究 模型 
或 者 特殊 性 很 强 ， 只 适用 于 发 生 过 的 事件 ;或 者 普遍 性 很 强 ， 不 能 用 它 做 出 预报 。 生 物 
学 中 人 类 是 被 分 析 的 最 多 的 生物 ， 但 是 仍 没 有 普遍 适用 于 人 类 的 模型 。 许 多 生态 学 家 认 
为 ， 可 能 从 来 也 不 会 有 普遍 适用 的 能 做 出 预报 的 种 群 和 生境 的 模型 。J. W. Hedgpeth 有 
一 篇 极为 重要 的 、 引 人 入 胜 的 但 是 很 少 为 人 所 知 的 文章 ， 题 目 为 《模型 与 混乱 2， 文 
字 和 插图 都 充分 说 明了 这 种 情况 。 生 态 系统 之 间 存 在 的 差异 远 比 一 个 人 类 种 群 中 存在 的 
差异 大 。 就 象 医生 在 治 病 之 前 都 要 分 析 每 个 人 的 病情 一 样 ， 生 态 学 家 在 做 出 确切 的 预报 
之 前 也 必须 对 每 个 研究 对 象 进行 生理 和 生物 化 学 方面 的 分 析 ， 人 们 往往 没有 足够 的 时 间 
去 做 这 些 工 作 , 人 类 的 经 验 和 人 体内 的 计算 机 -一 大 脑 可 以 在 这 方面 帮助 我 们 引 算 机 专 
家 总 是 发 现 ， 人 类 的 大 脑 总 比 计算 机 高 出 -一 筹 ， 而 生物 学 家 对 计算 机 的 成 就 又 往往 感到 
惊奇 。 在 做 出 预报 时 ， 生 态 学 家 多 年 来 从 相互 矛盾 的 研究 结果 中 总 结 出 来 的 经 验 和 “ 迪 
存 ” 在 他 们 头脑 中 的 经 验 比 用 最 现代 化 的 技术 进行 单一 分 析 、 建 立 一 个 普遍 适用 的 模型 
要 有 用 得 多 。 我 们 在 这 里 就 是 力图 引导 读者 具有 生态 学 的 思想 ， 同 时 充分 发 挥 大 脑 的 才 
能 ， 不 陷入 简单 化 〈 这 种 现象 时 有 发 生 ) 。 生 态 学 家 需要 有 坚实 的 分 类 学 、 遗 传 学 、 生 
理学 、 生 物化 学 基础 ， 需 要 具有 论证 各 种 因子 的 加 成 和 倍增 作用 的 技能 。 同 时 必须 知 
道 ， 没 有 任何 普遍 适用 的 解决 办 法 帮助 他 完成 任务 ,对 每 个 个 别 情 况 (Einzelfall) 都 
要 进行 详细 研究 。 

在 医学 上 的 江湖 医生 面前 ， 法 律 可 以 保护 我 们 ， 在 生态 学 上 的 “江湖 医生 沁 面前 没 
有 任何 人 能 保护 我 们 ， 而 且 生 态 学 上 的 “江湖 医生 ”的 数量 和 影响 都 在 惊人 地 与 日 俱 增 。 
生态 学 是 一 门生 物 科 学 ， 没 有 坚实 的 生物 学 基础 提出 的 区 域 规划 、 进 行 的 生态 鉴定 ,提出 
的 环境 保护 措施 都 只 能 是 江湖 医术 危险 的 江湖 医术 ， 因 为 简单 而 能 迅速 地 “解决 沁 间 
题 的 建议 是 富有 诱惑 力 的 。 
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